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PREFACIO 


La inundación creciente de publicaciones científicas hace cada vez más 
difícil que un científico se posesione de los desarrollos que se producen 
fuera del marco estrecho de su especialización. Nunca ha sido mayor que 
hoy la necesidad de revisiones de campos seleccionados de la ciencia. Esta 
obra constituye una tentativa de resumir y revisar críticamente lo que sa¬ 
bemos de la biología y genética de la especie animal y de su papel en la 
evolución. : 

Ilav amigos que median sugerido que diera un paso más e incorporara 
la información principal sobre las plantas, y dilatara esta revisión a “las es¬ 
pecies y la evolución”. lie resistido la tentación de llevar a cabo esta suge¬ 
rencia. Por haber trabajado con especies animales durante unos 35 años, 
en el campo y en el laboratorio, creo que he adquirido cierta comprensión 
de su estructura de especie y de su conducta evolutiva. Por carecer de una 
familiaridad análoga con las plantas podría haber tendido a generalizacio¬ 
nes absurdas si intentase aplicar mis descubrimientos a las plantas. Cada 
uno de los reinos tienen sus propias peculiaridades evolutivas que deben 
elaborarse por separado antes de intentar una síntesis ponderada. De 
acuerdo con ello, he rehusado también referir numerosos fenómenos re¬ 
cientemente descubiertos en los microorganismos y que no parecen tener 
su equivalente entre los animales superiores. Cuando hablo de especies, 
cromosomas, acervos de genes, me refiero a los de los animales, en particu¬ 
lar, a los de los animales superiores, aunque no se diga específicamente. Por 
otra parte, los descubrimientos obtenidos en los animales superiores, refe¬ 
rentes a la estructura de poblaciones de sus especies y a los mecanismos 
cpie regulan su variación genética, son aplicables directamente al hombre. 
Por ello, un estudio de las especies de los animales superiores, tiene la 
máxima importancia en vista de la imposibilidad de experimentar con el 
hombre. Una comprensión de la biología de la especie Homo .sapiens es un 
requisito indispensable para proteger su futuro. 

La biología evolutiva ha sido sumamente activa en los últimos años. Me 
he esforzado en este volumen en concentrarme en temas que no han sido 
discutidos a fondo en obras recientes. Sólo he dado un tratamiento sumario 
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a la citología, a los aspectos más formales de la taxonomía, a la paleontolo- 
gía, y algunos campos de la genética de poblaciones, debido a que se en¬ 
cuentran fácilmente tratados recientes y completos. Este volumen trata de 
la especie y de su papel en la evolución más que de la teoría evolutiva 


misma. 


He intentado ofrecer un relato continuo en el que cada capítulo se base 
sobre los precedentes. Me he esforzado en integrar e interpretar más (pie 
en ofrecer datos crudos. La interpretación necesariamente es subjetiva; 
exige presentar modelos y contrastarlos con datos adicionales. Cuando la’ 
solución es discutible no lie dudado en elegir la interpretación que parece 
estar más de acuerdo con el cuadro del proceso evolutivo como ahora se 
nos ofrece, domar una posición inequívoca tiene, en mi opinión, mavor 
valor heurístico y es mucho más probable que estimule la crítica construc¬ 
tiva que eludir toda solución. Siempre que he podido, he llamado la aten¬ 
ción hacia problemas no resueltos. Cuando he ayudado a interpretarlos he 
relacionado el teína evolutivo a material importante procedente de otros 
campos como son la fisiología y la bioquímica. A lo largo de todo el volu¬ 
men, la integración ha constituido mi propósito principal. 

Si comparamos dos campos tan diferentes como son la biología evolu¬ 
cionista de las especies y la química de los enzimas, se obtienen algunos 

conquistes ononn( ; s denlro ( ^’ ^ ciencia. En la química nos ocupamos con 

fenómenos unitarios que se repiten y con acciones que, una vez descritas, 
las sabemos para siempre. En la biología evolucionista nos ocupamos con 
fenómenos singulares, con interacciones complejas y con equilibrios de pre¬ 
siones de selección, en una palabra con fenómenos de tal complejidad que 
escapa a nuestras posibilidades describirlos de modo exhaustivo. Sólo pode¬ 
mos acercarnos a la verdad por un proceso de tentativa y error de creciente 
exactitud. Como sucede en las humanidades, y en contraste con muchas (le¬ 
las ciencias físicas, un conocimiento a fondo de la literatura clásica del 
campo, es un requisito previo, en la biología evolucionista, para adquirir 
una comprensión plena del aparato conceptual total. 

Comparto la curiosidad de quienes se interesan por el origen de las ¡deas 
en que habitualmente creemos, l’or este motivo, he intentado en esta obra, 
rastrear en lo posible la historia de los conceptos. I,a mayoría de las refe¬ 
rencias a publicaciones que anteceden a 1940 se incluye por razones histó¬ 
ricas. Conviene recordar (pie los conceptos principales del papel biológico 
de la especie v del proceso de la formación de las especies, se establecieron 
empíricamente por naturalistas mucho antes de fines de siglo, pero un análi¬ 
sis causal preciso sólo resultó posible después de surgida la genética de 
poblaciones. La vitalidad extraordinaria del campo de investigación trata¬ 
do por este libro mede parecer sorprendente si se considera que se ha man¬ 
tenido en aetivu ad durante más de un siglo. Sin embargo si cualquiera 
compara las interpretaciones vigentes con las que prevalecían tan recien- 
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Capítulo piumeiio 


BIOLOGÍA EVOLUTIVA 


La teoría do la evolución se ha designado con toda razón como la má¬ 
xima teoría unificadora de la biología. La diversidad de ios organismos, 
las semejanzas y diferencias entre los distintos tipos de organismos, las 
pautas de distribución y conducta, la adaptación y la interacción, todo 
lúe un mero caos de hechos desorganizados hasta que se concibió la 
teoría evolutiva. No hay campo de la biología en el que la teoría no haya 
servido de principio ordenador. Sin embargo, esta gran universalidad de 
aplicación ha creado dificultades. La evolución muestra tantas facetas (pie 
no puede parecer igual a dos personas. Cuanto más diferentes son los 
horizontes de dos biólogos, tanto más difieren sus tentativas de buscar una 
explicación causal. Al menos así ha sucedido a través de la historia de la 
biología evolutiva (Huts, 1952; Simpson, 1949, 1960b; Eiseley, 1958), hasta 
que las numerosas teorías divergentes se fusionaron casi bruscamente en 

la década de 1930 a 1940 en una teoría ampliamente unificada, la “teoría 
sintética”. 

Muchas de las teorías evolutivas anteriores se caracterizaban por dar 
la importancia principal si no exclusiva a un solo factor (Tabla 1-1). l,a< 
teoría sintética ha seleccionado los mejores aspectos de las hipótesis ante¬ 
riores y las ha combinado do modo nuevo y original. Intenta evaluar los 
papeles respectivos de los numerosos factores interactuantes a los que se 
debe el cambio evolutivo. En esencia es una teoría de dos factores (pie 
considera la diversidad y la adaptación armónica del mundo orgánico 
como resultado de una constante producciém de variación y de los efectos 
selectivos del ambiente. Se trata, pues, básicamente, de una síntesis del 
niulacionismo y del ambientalismo. 

Intentar explicar la evolución por un solo factor constituía la debilidad 
de las teorías predanvinistas y de la mayor parte de las teorías evolutivas 
del siglo XIX : del lamarekismo con su principio del autoperfeccionamiento 
interior; de la teoría de Geoífrov con su inducción del cambio genético 
por el medio, del catastrofismo de Cuvier; de la evolución de Wagner por 
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aislamiento, del mulaeionismo cíe De Vries, teorías que todas tenían el de¬ 
lecto de enfocar un solo aspecto de una serie compleja de factores Ínter- 
actuantes. Estas hipótesis tienden a explicar la evolución por un solo 
pnncjpio con exclusión de todos los restantes. Hasta Danvin en ocasiones 
incurrió en este error, como cuando escribió, al fin de su vida, que la selec¬ 
ción natural mas que el aislamiento era el factor responsable 1 del origen 
de las especies, como si se tratara de dos fuerzas que se excluyen mutua- 

'['aiu.a 1 - 1 . Teorías del cambio evolutivo 
_______ (en parte según Heuts 1952) 


A. Monís-ticas (explicaciones por un solo factor) 

1. Ectógeno ticas: cambios inducidos directamente por el medio 
o) Respuesta al a/ar (por ejemplo efectos de radiaciones) 

/>) Respuestas adaptativas (Ccoffroyismo) 

2. Endogonéticas: cambios que resultan de fuerzas intrinca, 

a) finalista (ortogénesis) 

b) Volitiva (lamarekismo genuino) 

c) 1.imitaciones mutacionales 
(I) Limitaciones epigenéticas 

3. Acontecimientos fortuitos ("accidentes”) 
ti) Mutaciones espontáneas 

4. Selección natural 

R. Sintéticas (explicaciones por varios factores) 

1 Jm í SI t f\ 7 * -“’T 1 * ;,e ■“ '-*>"'»* *> "lip,. lamiircklano" 

11 1 , ,, ° t ~ lcorias ■«‘«■•oí “IniiiKdcima.” 

V 3 ( + , 4 = uI,im " Malo, la mayoría do lo S „o mutación, 

j , tInra " ,(í ,ils Ves primeras décadas del siglo xx «•‘conistas 

3 -f A — primera “síntesis moderna” 

^D)d2c) + 2d) -| 3 + 4 =-reciente “síntesis moderna'’ 


O IV (Mtt>r ’ V Wc) - S,n embar S°’ Dwwin en conjunto fue el primero 
juo lu/.o un esfuerzo serio para presentar los acontecimientos evolutivos 

onm icmi liado de un equilibrio de fuerzas en conllieto. De hecho con 

íccnencia lúe demasiado lejos en el compromiso. Se ha pretendido no 

)USt ! flcac,on ’ T 10 rasi cualquier teoría de la evolución encontraría ano 
" X t especiación con aísla,nie 

■tntc. la importancia evolutiva de los grandes cambios genéticos o la 
- evolucionista y se basa , “71^^ 
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embargo, se incorpora muebos que son manifiestamente postdarwinistas. 
Los conceptos de mutación, variación, población, herencia y especie, eran 
bastante nebulosos en tiempos de Danvin. Para evitar confusiones se lia 
sugerido, particularmente por Simpson (1949, 1960b), que debe evitarse 
el término “neodarwinismo” introducido en biología para designar Ios- 
conceptos evolutivos de Weismann. 

El desarrollo de la teoría moderna ha sido un proceso lento. La biología 
evolutiva se encontraba al principio en la misma situación que hoy están 
la sociología, la psicología y otros vastos campos de estudio. Los datos 
disponibles eran demasiado numerosos y diversos para organizarse de 
pronto en una sola teoría comprensiva. Las teorías individuales, especiali¬ 
zadas, habían tenido que enfocar aspectos particulares y efectuar una 
preselección de datos antes de que resultara posible una interpretación 
sintética completa del campo como un todo. Repasando la historia de las 
numerosas iniciaciones falsas se adquiere una valiosa experiencia del pro¬ 
ceso de la formación de teorías. Una lección importante es que el proceso 
se produce por grados y que algunas series de datos pueden carecer 
de significado hasta que se ponen en claro ciertos conceptos o se estable¬ 
cen ciertos principios. Por ejemplo, el verdadero papel del medio en la 
evolución ik> pudo entenderse mientras no se comprendió bien la natura¬ 
leza de las pequeñas mutaciones y de la selección. Los poligenes no pu¬ 
dieron analizarse ni entenderse hasta que las leyes de la herencia no se 
pusieron en claro con ayuda de las mutaciones notorias. El proceso de la 
especiación no pudo entenderse sino después do conocer la naturaleza de 
las especies y de la variación geográfica. Las discusiones sobre la varia¬ 
ción entre los primeros evolucionistas resultaban sumamente confusas por¬ 
que no conseguían diferenciar claramente entre “variedad” geográfica 
(raza geográfica) y variedad individual. La sustitución del concepto de es¬ 
pecie morfológica por el de especie biológica condujo a una reevaluación 
de la raza biológica” y a un desplazamiento bastante brusco en el estu¬ 
dio de la especiación. El análisis de los caracteres cuantitativos resultó 
fútil hasta que no se comprendieron claramente los principios de la he¬ 
rencia particulada. La genética, la morfología, la biogeografía, la siste¬ 
mática, la paleontología, la embriología, la fisiología, la ecología y otras 
ramas de la biología, todas, han iluminado algunos aspectos especiales (li¬ 
la evolución y han contribuido a la explicación total donde otras ramas 
especiales fallaban. En muchas ramas de la biología, una persona puede 
constituirse en autoridad estando el propio conocimiento limitado a un 
campo muy restringido. Esto resulta inconcebible en la biología evoluti¬ 
va. Un especialista puede hacer aportaciones valiosas a aspectos espe¬ 
ciales de la teoría evolutiva, pero sólo quien esté muy versado, en la ma¬ 
yoría de las ramas señaladas de la biología puede presentar un cuadro 
equilibrado de la evolución como un todo. Siempre que un especialista de 
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/isión restringida, ha intentado desarrollar una nueva teoría de la evo- 
lición, ha fracasado. 

Kara vez se destaca como merece la importancia de eliminar conceptos 
erróneos en las discusiones de la formación de una teoría. Sólo en algunos 
casos es cierto que la teoría nueva y mejor derrota la antigua “mala”. En 
muchos otros casos es la refutación de una teoría errónea lo que abre 
camino para nuevas ideas. Un excelente ejemplo nos lo ofrece el olvido 
por Louis Agassiz do recoger hechos evolutivos que nos parecen muy 
convincentes, porque no concordaban con su concepción del mundo armo¬ 
niosa v bien organizada (Mayr, 1959d). Darwin, que había iniciado el viaje 
del BcagJc con opiniones análogas a las de Agassiz, comenzó a pensar 
seriamente sobre la evolución sólo después que encontró pruebas abru¬ 
madoras completamente irreconciliables con la idea del origen de la fauna 
v flora del inundo por creación. O, para citar otro ejemplo, mientras se 
creyó umversalmente en la generación espontánea y en la transformación 
instantánea de una especie en otra, incluso para los animales y plantas 
superiores (Zirkle, 1959), no había espacio para una teoría de la evolución. 
Con su insistencia en la fijeza de las especies, I,inneo contribuyó más 
a impugnar el concepto de la generación espontánea que los mismos ,Redi 
y Spallanzani que la refutaron experimentalmcnte. Indirectamente, Lin- 
neo hizo más para preparar la base de una teoría de la evolución que si 
hubiera propuesto la teoría. Weismann, por su análisis teórico de la re¬ 
lación entre células germinales y células somáticas, eliminó muchos de los 
falsos conceptos y de los errores que hasta entonces habían impedido reco¬ 
nocer la obra de Mendel. He aquí unos cuantos ejemplos de la impor¬ 
tancia de eliminar teorías erróneas. Refutar una idea equivocada no es 
una actividad puramente negativa, y en esta obra con frecuencia analizo 
muy por extenso la teoría que considero peor fundada de las dos teorías 
opuestas que se disputen un campo. 

Para el desarrollo de la teoría sintética, más importante que rechazar 
las teorías especiales de la evolución mal fundadas, ha sido rechazar dos 
conceptos filosóficos básicos, antes muy difundidos si no aceptados uni¬ 
versalmente: el prefonnismo v el pensamiento tipológico. El preformismo 
es la teoría del desarrollo que postula un individuo adulto diminuto pre¬ 
formado. “encerrado" dentro del óvulo o del espermatozoide, listo para 
“desplegarse” durante el desarrollo. El término evolución procede de 
este concepto de desplegamiento. y este significado doble persistió mucho 
tiempo durante el período posldarwiniano. Tal vez por esta razón Darwin 
no usó el término “evolución" en su Origin of Spccics. Transferida desde 
la ontogenia a la filogenia, la evolución significa el desplegamiento de un 
plan de construcción. La evolución, según este punto de vista, no pro¬ 
duce cambios genuinos, sino que consiste meramente en la maduración 
de potencialidades inmanentes. Ésta fue, de hecho, la teoría de Louis Agas¬ 


siz de la evolución (Mayr 1959d). Algunas de las teorías ortogenéticas y 
finalistas de la evolución son los últimos restos de este modo de pensar. 
El supuesto erróneo subyacente de que el desarrollo del “tipo” es. en lo 
esencial, el mismo fenómeno que el desarrollo del individuo ha impul¬ 
sado gran parte de la investigación de “leyes filogenéticas”. El mutacio- 
nismo constituye el punto extremo de la reacción contra estos conceptos 
ortogenéticos. La teoría vigente es una solución de compromiso que ad¬ 
mite que el genotipo y el fenotipo de una línea evolutiva dada establecen 
limitaciones graves para su potencial evolutivo (tabla 1-1, A2c, d), pero 
sin llegar a dictar la ruta del futuro cambio evolutivo. 

El pensamiento tipológico es otro gran extravío conceptual (pie hay 
que eliminar para poder sentar una teoría sana de la evolución. El con¬ 
cepto platónico de la eidos, idea, es la codificación filosófica formal de 
este modo de pensar. Según este concepto la gran variabilidad observarla 
en el mundo no tiene más realidad que las sombras de un objeto sobre 
la pared de una gruta, según la alegoría de Platón. “Ideas” intransfor- 
mables, fijas, subyacen a la variabilidad observada y son las únicas cosas 
permanentes y reales. La mayoría do los grandes filósofos de los si¬ 
glos xvii, xvi ii y xix estaban influidos por la filosofía idealista de Platón 
y las modificaciones que en ella introdujo Aristóteles. El pensamiento de 
estas escuelas dominó la ciencia natural hasta muy avanzado el siglo xix. • 
Los conceptos de las esencias inmutables y de las discontinuidades com¬ 
pletas entre cada eidos (tipo) y las restantes impidieron todo pensamiento 
evolutivo genuino. Estoy de acuerdo con quienes (como Reiscr 1958) afir¬ 
man que las filosofías tipológicas de Platón y Aristóteles son incompatibles 
con el pensamiento evolutivo. 

• 

Los supuestos del pensamiento en términos de poblaciones son diamctralmcntc 
opucstos a los del tipólogo. El populacionista destaca la singularidad de cada cosa en 
el mundo orgánico. Lo que es cierto para la especie humana, de que no hay dos 
individuos iguales, lo c- igualmente para las restantes especies de animales y plantas... 
Todos los organismos y los fenómenos orgánicos están compuestos de caracteres únicos 
que sólo pueden describirse colectivamente en términos estadísticos. Los individuos, 
o todo tipo de entidad orgánica, forman poblaciones de las que podemos determinar 
la media aritmética y la estadística de su variación. Los promedios son meramente 
abstracciones estadísticas; sólo tienen realidad los individuos de los que se componen 
las poblacirtnes. Las últimas conclusiones del pensador de poblaciones y del tipólogo 
son radicalmente opuestas. Para el tipólogo el tipo (eidos) es real y la variación una 
ilusión, en tanto que para el populacionista el tipo (promedio) es una abstracción 
y sólo la variación es real. No hay dos modos de considerar la naturaleza que pudieran 
ser más distintos (Mayr, 1959c). 

La sustitución del pensamiento tipológico por el pensamiento en tér¬ 
minos de poblaciones tal vez se?, la máxima revolución conceptual que 
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s<f haya verificado en biología. Muchos de los conceptos básicos de la teo¬ 
ría sintética, como los de la selección natural y de población, carecen 
de sentido para el tipólogo. De hecho todas las controversias principales 
en el campo de la evolución se han sostenido siempre entre un tipólogo 
y un populacionista. Incluso Darwin, cpie ha contribuido más (pie nadie a 
introducir el pensamiento de población en biología, con frecuencia se 
desvía hacia el pensamiento tipológico, por ejemplo en sus estudios sobre 
variedades y especies. 

Amenaza hoy un nuevo peligro conceptual para la teoría evolutiva, no 
:le la metafísica sino de la física. Algunos físicos, que creen en el reduc- 
-ionismo, han intentado recientemente expresar las leyes de la evolución 
•mi términos de leyes de la física, con aseveraciones como la de (pie “la evo- 
ucióti es una expresión más del principio general de la irreversibilidad 
mplicado en el segundo principio de la termodinámica” y se basa en una 
inalogía fácil (pie carece de valor operativo. Como cada individuo es úni- 
•o, la reversibilidad evolutiva estricta es una imposibilidad lógica. Sin 
'mbargo, las especial ¡/aciones adquiridas pueden perderse en fases pos- 
eriores de la evolución y puede surgir un tipo cuya estructura esencial 
evierla a un estado anterior, aunque evidentemente no al mismo tipo an- 
estral. Los procesos que en física y en la evolución se designan por el 
nisino término “irreversibilidad” son fundamentalmente distintos. Aducir 
a ..egunda ley de la termodinámica en la discusión de la irreversibilidad 
•volutiva confunde dos niveles distantes de integración: el nivel atómico y 
•1 nivel del fenotipo. Quienes intentan explicar la ruta de la evolución en 
orminos de las leyes de la física no perciben con cuánto riesgo caminan 
velas desplegadas hacia el preformismo. 


Esclarecimiento de los conceptos evolutivos 

Basta comparar las publicaciones evolutivas actuales con las de hace 
álo 20 o 25 años para apreciar el gran progreso conceptual conseguido 
n este breve período. Como gran parte del volumen se dedica a regis- 
ar este progreso, me limitaré a mencionar algunos de estos adelantos en 
sta introducción. Nuestras ideas sobre la relación entre gene y carácter 
han revisado a fondo y el fenotipo se considera cada vez más, no como 
n mosaico de caracteres individuales regulados por genes, sino como el 
roducto articulado de un sistema interactuante complejo, el epigenotipo 
>tal (Waddington. 1957). Se destaca las interacciones y equilibrios entre 
icrzas opuestas. Virt(taimente cada componente del fenotipo se considera 
)m0 mi compromiso cnlro presiones de selección op ucs tus. 

La comprobación de que el ácido desoxin ibonucleico (ADN) de los 
r-nosemas porta un código de información, ha permitido un gran escla- 
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recimiento. Los fenómenos de ontogenia y de fisiología se interpretan como 
manifestaciones del desciframiento de la información incorporada (ai el 
genotipo. La filogenia, por otra parte, y todos los fenómenos que implican 
cambios evolutivos se consideran como la producción de nuevos códigos 
de información. Nada podría puntualizar mejor la diferencia entre onto¬ 
genia y filogenia que plantearla en términos de códigos de información. 
Volveremos después a esto último. 

Citemos ahora otros progresos de nuestra interpretación. La selección 
natural, ya no se considera como un proceso de todo o nada, sino, más 
bien, como un concepto puramente estadístico. El aislamiento se ha reve¬ 
lado como un fenómeno doble que se da en la separación de poblaciones 
por barreras ambientales o en el mantenimiento de la integridad genética 
de las especies por mecanismos aisladores. El ambiente se vuelve a entro¬ 
nizar como uno de los factores evolutivos más importantes, pero entendido 
de un modo radicalmente distinto del que tenía en las diversas teorías 
lamarekianas • El -nuevo papel del ambiente es el de actuar de agente 
principal de la selección natural. 


PlIOfiLEMAS PLANTEADOS 


El desarrollo de la teoría evolutiva es una ilustración gráfica de la im¬ 
portancia del espíritu de la época”. Una determinada constelación de 
datos disponibles y de conceptos vigentes domina el pensamiento de 
un período dado hasta un grado tal, que es muy difícil que se haga oír un 
punto de vista heterodoxo. Recordándolo debemos considerar con cautela 
la validez, de nuestras opiniones vigentes. El hecho de que la teoría sin¬ 
tética se admita hoy tan universalmente no constituye por sí sólo una 
prueba de su corrección. Debe ponernos en guardia leer con cuánto es¬ 
carnio los mutacionistas de principios de siglo atacaban a los naturalistas 
contemporáneos, que creían en los cambios graduales y en la inmensa im¬ 
portancia del medio. Nunca venía a las mientes de los “saltacionistas” que 
su interpretación tipológica y antiselcccionista de la evolución pudiera 
estar mucho más lejos de la verdad que el viejo punto de vista darwinista 
de sus adversarios. Desgraciadamente, la teoría sintética sigue conside¬ 
rándose por algunos como una forma de mutacionismo. En mi expe¬ 
riencia, todos los ataques recientes a la teoría sintética lian sido siempre 
realmente ataques al mutacionismo, más que argumentos razonados contra 
los principios reales de la teoría sintética. Todo lo que afirma la teoría 
sintética de las mutaciones contradice las pretensiones del mutacionismo. 
Hoy creemos que las mutaciones no conducen la evolución; el efecto de 
una mutación suele ser demasiado pequeño para percibirse. La recombi- 
nación produce fenotipos con mucha más importancia selectiva que la 


24 


ESPECIES ANIMALES Y EVOLUCIÓN 


mutación, y son muy restringidos los tipos de mutaciones y recombina- 
cioncs que pueden producirse en un organismo dado. Estas afirmaciones 
concuerdan totalmente con la teoría sintética, pero pueden escandalizar 
a quienes no siguen el desarrollo científico moderno y persisten en com¬ 
batir contra la última generación. 

Cuando se releen los volúmenes publicados en 1909 con ocasión del 
I, aniversario del Origin of Sprcics, comprobamos el poco acuerdo que 
existía entonces entre los evolucionistas. El cambio desde entonces lia sido 
extraordinario. En todo el mundo celebraron conferencias y reuniones los 
investigadores más destacados de la evolución, en 1959, con ocasión del 
centenario de la obra de Darwin. Si leemos los volúmenes en que se re¬ 
cogen estas reuniones celebradas en Coid Spring Harbor, Chicago, Fila- 
delfla, Londres, Cotinga, Singapur y Melburne, casi nos deja atónitos la 
completa unanimidad en la interpretación de la evolución que exponen 
todos los participantes. Nada podría probar mejor la coherencia interna y 
las firmes bases de la teoría sintética. Los pocos disidentes, que todavía 
usan conceptos Iainarckianos y finalistas, manifestaban una ignorancia tan 
colosal de los principios de la genética y de toda la literatura moderna 
que hubiera constituido una pérdida de tiempo refutarlos. Lo esencial de 
la teoría moderna concuerda en tal alto grado con los hechos de genética, 
sistemática y paleontología (pie difícilmente puede ponerse en duda su 
corrección. La estructura básica de la teoría es (pie la evolución es un 
fenómeno de dos fases: la producción de variantes y la selección de ellas 
por selección natural. Sin embargo, el acuerdo en estas tesis básicas no 
significa que la obra del evolucionista esté terminada. La teoría básica 
en muchos casos apenas es más que un postulado y su aplicación plantea 
numerosas cuestiones casi en cada caso concreto. Las discusiones a lo 
largo de este volumen constituyen un testimonio vivo de esta aseveración. 

La investigación moderna se dirige primariamente a tres campos: los 
fenómenos evolutivos que todavía no explica adecuadamente la teoría 
sintética, como son la evolución estancada o la explosiva; la investigación 
de factores incidentales que, aunque poco notorios en la inspección ca¬ 
sual, ejercen unas presiones de selección inesperadas; y, tal vez lo (pie es 
más importante, las interacciones entre genes y cutre genotipo y medio 
que se traducen en el fenotipo, que es el “objeto” verdadero sobre el que 
obra la selección natural. 

La mayoría de la argumentación contemporánea se refiere a la im¬ 
portancia relativa de los diversos factores interactuantes. Se recibirían 
respuestas muv dispares si se planteara a una serie de evolucionistas 
contemporáneos las cuestiones siguientes: 

¿Qué importancia tienen en la evolución los sucesos fortuitos? 

¿Qué importancia tiene la hibridación en la evolución? 
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¿Qué importancia tiene el flujo de genes entre poblaciones? 

¿Qué proporción de todas las mutaciones nuevas suponen las bene 
ficiosas? 


¿Qué proporción de variabilidad genética se debe a polimorfismo' equi¬ 
librado? 


Otros temas en los que todavía existe gran divergencia de opiniones 
son los de la importancia de la plasticidad fenotípica, la ruta hacia la adap 
tación, los mecanismos evolutivos en los organismos superiores e infe¬ 
riores, el origen de la sexualidad, y el origen de la vida. Debe destacarse. 


frente a los no evolucionistas, que ninguna de estas controversias atañe 
a los principios básicos de la teoría sintética. Se discute la aplicación ch¬ 
ía teoría, no la teoría misma. Y con respecto a la aplicación queda un 


gran camino que recorrer. Hay vastas zonas de la biología moderna, por 
ejemplo la bioquímica y el estudio de la conducta, en las (pie la aplica¬ 
ción de los principios evolutivos sigue en su fase más elemental. 


Los CAMI’OS l’IUNCIl’ALES DE I.A INVESTIGACION EVOLUTIVA 

Se lian hecho contribuciones importantes a nuestra comprensión del 
proceso evolutivo, puede decirse que en todas las ramas de la biología. 
Durante los últimos 100 años, la mayoría de la investigación se ha efec¬ 
tuado en un número de campos discretos dentro de los cuales el progreso 
ha sido desigual. Estos campos son: 

El hecho de la evolución. 

El establecimiento de filogenias, 

El origen de las discontinuidades (especiación), 

El material de la evolución, 

Las velocidades de la evolución, 

Las causas de la evolución, y 
La evolución de la adaptación. 

La atención prestada a cada uno de estos campos ha variado con el 
tiempo. Establecer inequívocamente el hecho de la evolución fue, desde 
1859, al principio, el principal objetivo de la joven ciencia de la biología 
evolutiva. Luego pasó a predominar el estudio de la filogenia, al menos 
en zoología. De hecho, incluso actualmente, para algunos zoólogos el 
término “evolución” significa poco más que la determinación de homolo¬ 
gías, de antepasados comunes y de árboles filogénieos. Sin embargo, la 
gran mayoría de los biólogos evolucionistas han desplazado su atención al 
estudio de las causas y mecanismos del cambio evolutivo y a intentar 
determinar el papel e importancia relativa de diversos factores. Un esto- 


KSl’KCIIiS ANIMALES Y KVOI.UCION 


dio do la diferencia do respuesta que a estos factores dan diversos tipos 
de organismos, lia merecido también una atención creciente. La biología 
evolucionista comienza a ser realmente comparada. 

El modo de abordar los problemas evolutivos puede compararse al 
ataque a una ciudad bien amurallada por una serie de ejércitos separados. 
l T na brecha en una de estas murallas hecha por el ejército de los genéti¬ 
cos favorece la situación estratégica de los paleontólogos y sistemáticos v 
viceversa. Cada progreso en hechos o conceptos conseguido en un campo 
ejerce un impacto sobre el pensamiento de los otros. Cada rama de la bio¬ 
logía evolucionista ocupa, por así decirlo, un nicho especial y está sin¬ 
gularmente calificada para esclarecer algún determinado problema. 

I-I genético so ocupa principalmente del individuo, de la estabilidad 
o mutabilidad de los loci, de la modificación del fenotipo, de la interacción 
de los genes parentales en la producción del fenotipo, y del efecto de esta 
interacción sobro la adaptación; en resumen, le interesan todos los pro¬ 
blemas relativos al gene y a su interacción con otros genes y con el medio. 
El desarrollo de la genética de poblaciones ha supuesto una expansión 
desde el geno al acervo de genes de la poblaciém. 

La contribución de la genética a la comprensión del progreso de la 
evolución no se lia evaluado aún de modo objetivo (Mayr, 1959c). La afir¬ 
mación de algunos genéticos de que era totalmente imposible conseguir 
ideas valiosas sobre la evolución hasta no haberse descubierto las leyes 
de la 1 lerenda, está en contradicción con los hechos. Hoy se admite ge¬ 
neralmente ({lie las teorías evolucionistas de Darwin eran en lo esencial 
correctas y, sin embargo, sus opiniones genéticas eran totalmente erróneas. 
A la inversa, los primeros mendelianos, los primeros biólogos (excepto el 
mismo Mcndel) «(iie comprendieron correctamente la genética, interpreta¬ 
ron mal casi lodos los fenómenos evolutivos. En cambio, algunos natura¬ 
listas contemporáneos, aunque no comprendían la genética e incluso creían 
en alguna inducción ambiental (geofFroyismo), exponían un cuadro nota¬ 
blemente correcto de la especiaeión, de la adaptación y del papel de la 
selección natural. Sería excesivo afirmar que carece de alcance interpretar 
el origen de la variación genética como IJc Vries o como Lamarck; sin 
embargo, lo cierto es que para comprender la evolución resulta menos im¬ 
pértanle saber como se produce la variación genética que cómo la se¬ 
lección natural opera con las variaciones (Waddington, 1957). La máxima 
aportación de la genética ha sido sustituir la idea errónea d* la herencia 
fusionada por la teoría de la herencia particulada, lia constituido la base 
de todos los desarrollos posteriores. El material genético presentado en 
los capítulos Vil. X y XVII muestra hasta (pié grado la moderna teoría 
de la genética puede explicar muchos fenómenos que el naturalista co¬ 
nocía de antiguo y que describía correctamente, pero (pie era incapaz de 
interpretar. 
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El estudio de los fenómenos evolutivos a largo plazo constituye el 
dominio del paleontólogo, que investiga las velocidades v tendencias de 
la evolución en el tiempo v se interesa por el origen de nuevas clases, 
fila y otras categorías superiores. La evolución significa cambio y, sin em¬ 
bargo, el paleontólogo es el único biólogo que verdaderamente estudia la 
dimensión tiempo. Si no se dispusiera del registro fósil, la mavoría de los 
problemas evolutivos no podrían resolverse; de hecho, muchos ni siquiera 
se plantearían. 

Al taxonomísta (pie se ocupa de modo primario con poblaciones loca¬ 
les, subespecies, especies y géneros, le compete un campo (pie se encuen¬ 
tra entre los (pie interesan al genético y al paleontólogo, con los que en 
parte se superpone, aunque aborde, en las zonas comunes, los problemas 
desde un punto de vista algo distinto. La especie, centro de su interés, es 
uno de los niveles importantes de integración en el mundo orgánico. Es 
bastante enigmática la falta de atención por este nivel en gran parte de 
nuestro curriculum biológico. Incluso carecemos de un término especial 
para la ciencia de las especies, que corresponda a la citología, ciencia de 
las células; o a la histología, ciencia de los tejidos; o a la anatomía, cien¬ 
cia de los órganos. Sin embargo, la especie no es sólo la unidad básica 
de clasificación, sino también una de las más importantes unidades de 
interacción en ecología y otología. El origen de nuevas especies significa 
el origen de discontinuidades esencialmente irreversibles con posibilidades 
enteramente nuevas y constituye el más importante acontecimiento singu¬ 
lar en la evolución. Darwin, que dedicó gran parte de su vida al sistema 
de las especies, apreció plenamente la importancia de este nivel como 
destacó en la elección del título para su obra clásica On lite Orifiin of 
Spcdes. 

En nuestro volumen se estudian preferentemente de modo deliberado 
los aspectos de la evolución que implican la especie. Otros aspectos de 
mayor interés para el genético o para el paleontólogo se han tratado ade¬ 
cuadamente por Dobzhansky (1951), Simpson (1953a), llcnseli (1900a) y 
otros escritores modernos, y los pasaremos por alto o los trataremos inci¬ 
dentalmente. La biología evolutiva se ha hecho un campo demasiado ex¬ 
tenso para abarcarlo convenientemente en un solo volumen. 

La estructura básica de este volumen es la siguiente. Do las corad cris- 
ticas de la especie se ocupan los capítulos l-VI; de la estructura i/ ('enética 
de las poblaciones los capítulos VII-X; a la estructura (población) v varia¬ 
ción de la especie se dedican los capítulos XI-XIV; y a la multiplicación 
de las especies se destinan los capítulos XV-XVIII. El capítulo XIX se de¬ 
dica a discutir e! papel de la especie en la evolución transespecífica y el 
capítulo XX a revisar las posibles aplicaciones de nuestros descubrimientos 
en lo que respecta al hombre. 


Capítulo II 
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Ea ('lección por Danvin del título para su gran obra clásica sobre evo¬ 
lución, On ihr. (frigia of Spccics, no fue casual. El origen de nuevas “va¬ 
riedades ’ dentro de la especie se conocía desde tiempo de los griegos. 
Asimismo era un concepto familiar la existencia de gradaciones, de “esca¬ 
las de perfección" entre los organismos “superiores” e “inferiores”, aun¬ 
que solía interpretarse de un modo estrictamente estático. Las especies 
eran las grandes fortalezas de estabilidad y esta estabilidad constituía la 
clave del argumento de los antievolucionistas. “La descendencia con mo¬ 
dificación”, la verdadera evolución biológica, sólo podría demostrarse pro¬ 
bando «pie una especie podría originarse de otra. Es de todos sabido «pie 
Danvin consiguió convencer al mundo de la realidad de la evolución y 
que descubrió, en la selección natural, el mecanismo al que se debe el 
cambio evolutivo y la adaptación. Pero no es tan sabido (pie Danvin no 
consiguió resolver el problema indicado por el título de su obra. Aunque 
demostró que las especies se modifican con el tiempo, nunca intentó seria¬ 
mente analizar con rigor el problema de la multiplicación de las especies, 
esto es, el desdoblamiento de una especie en dos. He examinado las razones 
de este fracaso (Mayr, 1959a) y be encontrado que la más importante es 
(pie Danvin no comprendía la naturaleza de la especie. Lo mismo puede 
decirse de los autores modernos que, corno Goldscbmidt (1940), han inten¬ 
tado resolver el problema de la especiación por salto o por otras hipótesis 
heterodoxas. No consiguieron encontrar soluciones (pie sólo pueden elabo¬ 
rarse a la luz de la apreciación moderna de la estructura de la especie 
en poblaciones. 

Todo biólogo, no sólo el investigador de la evolución, necesita enten¬ 
der a fondo las propiedades biológicas de la especie. Todos los biólo¬ 
gos. incluso los bioquímicos, constantemente trabajan con especies o con 
compuestos y sistemas que son específicos do especie. Por no tener en 
cuenta este hecho, algunos fisiólogos y ecólogos han introducido mucha 
confusión en la literatura. La incapacidad de definir y distinguir adecua- 
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(lamente las especies ha tenido efectos prácticos de mucho alcance en 
los campos de la entomología económica, de la parasitología y de la ento¬ 
mología médica. 

Considerando esta notoria importancia de las especies, resulta paradó¬ 
jico que desde tiempo inmemorial se haya pretendido que las especies 
no existen en la naturaleza. Esta tesis la han defendido filósofos que 
piensan en términos de categorías filosóficas y (pie consideran las espe¬ 
cies como algo artificial (véase Mayr, 1957a para las notas históricas). Tam¬ 
bién la han sostenido taxonomistas (incluyendo a Danvin) que usaban 
criterios de especie inadecuados y que estaban desorientados por la varia¬ 
bilidad de su material. Y, finalmente, por paleontólogos (pie trabajan en la 
dimensión del tiempo y que, por ello, son incapaces en ciertos casos de 
delimitar entre sí las especies. De los alegatos de quienes niegan la reali¬ 
dad de las especies resulta que se ocupan de contados aspectos de un pro¬ 
blema muy complejo. 

Entre los naturalistas la actitud frente a la especie ha fluctuado mucho 
en el curso de la historia. Para los antiguos, para algunos naturalistas del 
siglo xix (Agassiz), e incluso actuales, la especie es meramente una “cate¬ 
goría de pensamiento" artificial. El pueblo daba por sentado que una 
especie puede cambiarse fácilmente en otra (Zirklc, 1959) y la creencia 
en la generación espontánea incluso de animales y plantas superiores era 
casi universal hasta avanzado el siglo xvm. A pesar de los experimentos de 
Redi y de Spallanzani, el filósofo Schopcnhauer, ya en 1851, recurrió a la 
generación espontánea para explicar el origen de las especies y de catego¬ 
rías superiores. El gran mérito de Linnco (Mayr, 1957a) es haber desafiado 
y derrotado decisivamente la creencia popular en la fácil mutabilidad de 
las especies. Todo el concepto de la evolución carecería de sentido, si las 
especies fueran las unidades arbitrarias y efímeras del período pre-lin- 
neano. La insistencia de I.inneo en la constancia y objetividad de la especie 
planteó el problema del origen de la especie, problema que previamente 
no existía en tales términos (véase también Poulton, 1903). 

La hegemonía del concepto linneano de especie se extendió desdo 
1750 a 1859. Durante este período se destacaban dos características de la 
especie: su constancia y su acusada delimitación frente a las restantes (su 
"objetividad"). El supuesto general del período fue (pie estas dos caracte¬ 
rísticas “estaban estrictamente correlacionadas y que había que elegir o 
entre creer en la evolución (en la inconstancia de las especies) y enton¬ 
ces negar la existencia de especies excepto como ficciones subjetivas, arbi¬ 
trarias de la imaginación humana, o, como la mayoría de los naturalistas 
anteriores habían hecho, creer en el acusado deslindamiento de las espe¬ 
cies, pero pensando que esto necesariamente negaba la evolución” (Mayr. 
1957a). Danvin, en cuanto evolucionista, negaba la existencia de especies 
como categorías no arbitrarias: “pienso (pie el término de especie es 
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i" "! 1 ' 1 !"' <Ia<, ° I ,Mr ‘«"'vriiicnoia a un grupo do individuos eme se aseme¬ 
jan .nt unamente entre ellos... y no difiere esencialmente del término va- 

Vs«n lT <, - S< ’ i ,<>rmaS n,l ‘" <>S (lircm,t,s y llnetnanles” (Darwin, 
-So.) dimiiiando la especie como unidad natural concreta, Darwin elimi- 

la "7"* i(, «« l resolver el problema de cómo las especies 
-t ""i l(an ^ Ia >' r ’ Retrospectivamente, se nos impone, pues 

-|«.e el fracaso de Darwin. como el de los anl,evolucionistas, se debió en 
f!'” 1 l ,,nle a f J no entendían mal la verdadera naturaleza de las especies 
: S - ,ni, y "eeesario examinar imparcial,nenie los criterios, caracterís- 

tnas. conceptos y definiciones do especie. La literatura reciente sobre el 

M<rn"¡< ' V'Sr ? mH,C V0,Se ( ‘" Ma - vr ( 1957a )* Svlvester-Bradlev 

(19.30), Heaudry (1900) y Simpson (1961). 

Can kiuos di-: i;si*ir ir; 


.1 inodo de situar los individuos variables de la naturaleza dentro de 
• pecies lia sido un problema para el naturalista desde tiempos remotos 

Ib./imsO). 1 ,J " r ° CX,,rCSÓ e " ltVminos «-lativainente modernos fue 

fura inventariar las plantas y clasificarlas correctamente, drl.cnms intentar descubrir 

LiM > considerable no se n.o J.a ocurrido ningún criterio más seguro qnc el de 

- Ningún caracteres que se perpetúen al propagarse de simiente en simiente. Asi 

- n,desquiera que sean las variaciones que se produzcan en el individuo o la especie’ 

m Proceden de la .semilla de una misma planta, son variaciones accidentales y no las 
que dis "na especie... Del mismo modo, los animales que difieren especifica, 

monto conservan permanentemente sus distintas especies; una especie nunca procede 
• le la semilla de otra y viceversa. (Según Bcddall, 1957.) 

Los tres términos de la exposición de Hay lian dominado el pensamicn- 

" (,< ' ]m 50 *’» primer lugar, la negación implícita de 

i' p rnni "' ,on < Hi P'>"l"'«ea; en segundo lugar, la definición morfológica 
1 «' " especie', y en tercer lugar, el esfuerzo por conciliar la variación obser¬ 
var a con H concepto tipológico de especie. La producción por los mismos 
1 'aclK s es la ascendencia común de la que ant¡evolucionistas como Cu- 
Mer y uní Baer liablan en sus definiciones de- especie* (Mavr. 1957a). 

El grado de dife.encia morfológica continúa siendo el criterio de esne- 

' , <ln """ ant(> v " ,axonomía «lurantc todo el período linneano, e incluso 

los escritos do I )arwin. Este concepto se- llevó al extremo lógico de 
|"oponer lomudas matemáticas ,,„<* permitieran responder inequívocamente 
a la cues ,,,n de si una cierta población es o no la misma especie c,L otra: 

"a población dada se considera especie con respecto a otra población 
( Si Hechamente relacionada, cuando o] grado de intergradación (superposi- 
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m ® observadas) m> excede del 10 por denle" (Wnslnn-R. 

mméíe?í¡” r ‘ TOOd ° <l! ' P e " Sar »'*»«» *> lo* "taenemtslas 
. mecos contemporáneos. Luego se disentirá con más detall,* la debili- 

. d de este modo puramente morfológico de abordar el problema (Capí- 

"? > •' i r; aIa, í C 'l ,,c casi ‘«lo* las definiciones antiguas de 
c pecie, incluyendo las do Bullón, Lamarck y Cuvier, se refieren a la se¬ 
mejanza moifologica de los individuos de que se compone la especie 
Sl " ei ” , )arg0 ’ la cara eterización de especie de Bav contiene también el 
nmmdiVr C(,nCei,,0 . ,no(Irr " ( ' ^ «pecio, que considera que la relación 

soC ? . F w ,pal Crí,erÍO (,e cs l ,ccic - ««fiar «•«' concentrarse 

sobre el grado de diferencia en los descendientes de una pareja se 

puede concentrar la atención sobre el grado de diferencia entre parejas 
potenciales y sobre su capacidad de cruzarse. Ya en 1760. Koelreutcr afir¬ 
mo que los individuos que pertenecen a una especie son los capaces de* 
producir descendencia fecunda. Desde entonces, con frecuencia creciente 
la capacidad de cruzarse se ha considerado como criterio decisivo en las 
definiciones de especie. Desgraciadamente, este criterio con frecuencia se 
i educido a un so o aspecto del cruzamiento con éxito, el de la fecundi¬ 
dad. La fecundidad cruzada se ha aceptado como criterio decisivo de 
especie en gran parle de Ja literatura genética y botánica, basta cine los 
naturalistas señalaron que especies de animales capaces de dar cruza.nien- 

niemn" 111 °i S P " <?t <,n , V,VU ' l,na Í ,,nto a otra sín tnizarse. porque su aisla- 
" ’ U \ ' a r< *P ro<1,,cc, °n se mantiene por mecanismos de aislamiento 
distintos de la barrera de la esterilidad. Los autores, entre los m,c me 

cuento, que han abogado constantemente por tomar como criterio de 
especie la existencia de poblaciones naturales que no se cruzan en vez de 

e C : r, l<la<1 < C ,os " ul,vuI " 0S > a P«ar de ello, han sido acusados por lee- 
r, 'r S ° tCnCr lm COnCCpt0 dc es P eck ’ insudo en la esterilidad 

En otro lugar lie expuesto la historia de las numerosas tentativas de 
enconliar un criterio de especie de aplicación universa! (Mavr, 1957a). Las 
dificultades encontradas prueban, no sólo la gran diversidad de los fenó¬ 
menos de población y de los tipos de especie que se encuentran en la 
naturaleza, sino también Ja gran confusión dc pensamiento existente Ks 

iist nt: r a pa,abra ;° spedc ” ha sig,,e 

, utas paia unas y otras personas. No hay que esperar absoluta una- 

mmidad sin comprender antes los diversos conceptos básicos a eme se ha 
aplicado el término. 1 1 


Conceptos de especie 


En la literatura biológica han coexistido diferentes conceptos de espe¬ 
cie. Al menos hay dos categorías de tales conceptos. Palabras como “prác- 
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tica”, “esterilidad”, o “genética”, que se lian usado al exponer conceptos 
de especie, se relieren a c riterios que pueden aplicarse en casos concretos. 
Conciernen a las pruebas que, como diría Simpson (1961), se usan para 
determinar si un taxon dado pertenece o no a la categoría de especie. 
Sin embargo, estos conceptos “aplicados’ , secundarios, se basan en con¬ 
ceptos subyacentes teóricos, primarios. El es tud io de todas las definiciones 
de especie publicadas en años recientes indica que se basan en tres con- 
ceptos teóri cos^-ui-más ni menos. Comprender estos tres conceptos es 
condición previa para investigar el p roblema de la especiación. 

]) Concepto tipológico de esfiecic ■./Es el concepto de especie más sen¬ 
cillo v más difundido. E n este caso, especie significa “algo distint o" , alg o 
que “parece diferente" (del latín speeies, aspecto, apariencia), de “distinta 
clase”. Es el concepto que el mineralogista tiene en las mientes cuando 
habla de “especies de minerales” o el físico que habla de “especies 
nucleares”. 

Este concepto sencillo de la vida diaria se basa en el eidos, “idea", de 
la filosofía platónica (Capítulo I). Diferentes autores han destacado dis¬ 
tintos aspectos de la idea de Platón, algunos su independencia de la per¬ 
cepción. otros su realidad trascendente, y otros su eternidad e inmutabi¬ 
lidad. Todos estos conceptos dan por sentado que existe una esencia inmu¬ 
table. una idea, que es lo único que tiene realidad objetiva. Los objetos, 
por otra parte, son para Platón y sus seguidores simples manifestaciones 
cambiantes (“sombras") del eidos. Los individuos de una especie natural, 
por ser meras sombras del mismo “tipo”, no están en ninguna relación 
mutua especial. La variación, para este concepto, se debe a las imperfec¬ 
ciones en las manifestaciones visibles de la "idea” implícita en cada 
especie. 

Hay, sin embargo, límites a la cantidad de variación que pueda atri¬ 
buirse a las manifestaciones variables de un mismo eidos. Cuando tras¬ 
pasa estos limites debe implicarse más de un eidos. Así, pues, el grado de 
diferencia morfológica es lo que determina el estado especie. Los dos 
aspectos del concepto tipológico de especie, la subjetividad V la definición 
jor el grado de diferencia, dependen el uno del otro y se correlacionan 
ógieamentc. El concepto tipológico de especie, trasladado a la taxonomía 
práctica, es la especie definida morfológicamente. 

En años recientes la mayoría de los sistemáticos consideran inadecuado 
v rechazan este concepto lipológico-morfolúgico. Señalan «pie este concep¬ 
to trata a los individuos de una especie como un agregado de objetos in¬ 
animados. loque no resulta nada apropiado para tratar una comunidad de 
reproducción. También llaman la atención sobre el hecho, que se discutirá 
en los capítulos III y VIL de que el criterio morfológico do especie resulta 
miiv equívoco en los casos de diversidad polimúríica dentro de una espe¬ 
cie o en especies muy semejantes morfológicamente. Donde el taxonomista 
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aplica criterios morfológicos los usa como indicaciones secundarias de 
aislamiento reproductivo. 

• 2) El concepto (¡dimensional de especie) Este concepto se bas a en la 

rekeáá n do dos poblaciones n aturales quej-'oex isten en un sistema adimen ¬ 
si onal. es decir , en una misma. localidad _y_tjenipoj[son simpátridas_ y. sin¬ 
crónicas ). Se trata del concepto de especie del naturalista local (Mayi. 
1946b). Al estudiar aves, mamíferos, mariposas o caracoles cerca de la 
propia localidad, encuentra cada especie claramente definida y separada 
de las restantes especies. Esto a veces lo aprecian mejor los aborígenes 
primitivos que el hombre civilizado moderno. Hace unos 30 anos perma¬ 
necí varios meses con una tribu de soberbios habitantes del bosque x 
cazadores de las montañas de Arfak de Nueva Guinea. Tenían 136 nom¬ 
bres vernáculos para designar las 137 especies de aves que se daban en 
la región, de modo que sólo confundían dos especies. Es indudable que 
no es pura coincidencia que estos hombres del bosque primitivos hubieran 
llegado a la misma conclusión que los taxonomistas de museo, sino que 
el hecho indica (pie ambos grupos de observadores se enfrentaban con 
las mismas discontinuidades, objetivas y no arbitrarias, de la naturaleza. 

Esta manifiesta discontinuidad entre poblaciones simpálridas constituye 
la base del concepto de especie en b'ología. Los dos taxonomistas que 
más han contribuido a la aceptación de la especie en biología eran natu¬ 
ralistas locales, John llay en Inglaterra y Carlos Linneo en el sur de Sue¬ 
cia. Pero cualquiera puede confirmar por sí mismo la realidad de estas 
discontinuidades, aunque las diferencias morfológicas sean ligeras. Por 
ejemplo, en el este de América del Norte hay cuatro especies bastante 
semejantes del género Catharus (Tabla 11-1), los tordos (.. fuscescens, 
C. gutlaius, C. astíllalas y C. minimus. Las cuatro especies son lo bas¬ 
tante parecidas para que confundan no sólo al observador humano sino 
también a los machos silenciosos de las otras especies. Sin embargo, los 
cantos y notas de llamada específicos de las especies, permiten fácilmen¬ 
te distinguirlas, como ha demostrado experimenlalmente Dilger (1956a). 
Rara vez. más de dos especies crían en la misma zona y las especies que 
se superponen, f -f- g, g -f- u y » + m, suelen diferir considerablemente 
en sus costumbres alimenticias y en las preferencias de nicho, de modo 
que compiten muy poco entre sí y con los otros tordos, el Tardas migra¬ 
torias v el Htjloeichla mastelina , con los que comparten el ámbito geográ¬ 
fico. En relación con sus diferentes costumbres de buscar el alimento y 
migratorias, las cuatro especies difieren entre ellas (y de los restantes (or¬ 
dos) en la longitud relativa de los elementos del ala y de la pata y en la 
forma del pico. El número bastante extraordinario de pequeñas diferencias 
entre estas especies a primera vista muy si anejantes, se ha establecido con 
detalle por Rilgcr (1956a.b). Hay el hecho muy importante de no haberse 
encontrado nunca ni intermedios ni híbridos entre estas cuatro especies. 
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Tu " ' ,M - C """ /r '"' 9Í ' Vm ' ,lc ruatro espacies ,1c Cathari.s ,lcl este de Norteamérica 

(según Dilger 1956a) 


Carácter que 
se compara 


C. fuscescens C. Ruttatus C. ustulatus C. minimus 


AmBifo do cría F.l más meri- 

(,,ona * Más al norte Boreal 

Ar,-a dr invernar Norte de Snd- Sur de listados América Central 

amériea Unidos a Argentina 

Habitat de bosques de tierra Bosques de cerní- Basques de 

- rí:i l>a ) a c°" malo- feras mezcla- grandes coni¬ 
za abundante das con árbo- feras puros 

les deciduos o mixtos 

Habitat de Suelo y arbóreo Suelo (márgenes Principalmente 
forrajear (interior del internos del nrl.0r.-o (, lllc _ 

bosque) bosque) rior del 


Habitat de 
forrajear 


Artico 

.Norte do Sud- 
américa 

Bosques do ah< 
tos nórdicos 
desmedrados 

Suelo (interior 
del I>osquo) 


Nido 

Manchas de 
los huevos 
longitud relativa 
do alas 

Llamada hostil 
Canto 

Canto en el 
vuelo 


Sliclo 

Suelo 

Bosque) 

ArBoIcs 
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Cada una constituyen sistema genético, do conducta v ecológico se ni 
?! ‘‘I, 0 <le , los lernas por una completa discontinuidad biológica, 
o hecho, el atributo más característico de una especie en tal sistem 
m> dimensional es el estar separada por una solución de continuidad d 
otras unidades del sistema. La solución de continuidad que rodea un 
nspoe.e constituye el meollo del concepto de especie. El término “especio 
significa lina, rcliiyxon^mntj m mu y definida entre poblaciones simpátrida 

r ~ 1 v 5 - (le 1,n sistrma «dimensional, especialmente la del ais!; 
m^.jcpro^clor. La gran ventaja del criterio del cruzamiento entre d< 
poblaciones do un sistema adimensional es que su presencia o ausenci 
puedo determinarse inequívocamente. El aislamiento reproductivo con- 
i oye un criterio objetivo, nada arbitrario, para determinar si una pe 
bl.Kion forma una o varias especies. La palabra “especie” indica un 
re anón como la palabra “1,ennano”. Ser hermano no es una propieda 
inherente de un individuo, como en cambio lo es la dureza de una piedr; 
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Un individuo es hermano solamente con respecto a otro. Una población 

constituye una especie sólo con respecto a las oirás poblaciones. IVrlrne- 

cer a una especie diferente no es cuestión de diferencias sino de dis¬ 
tinguirse. 

Q3]_E/ concepto de población con JiibíicJacjon \ El concepto de la especie 
multidmicnsional es un concepto colectivo. Considera la especie como cni- 
pog de poblaciones que ,1c .becl .00 potencíaTíñénlé scTcrnv.an 7nt7é HÍ7,s 
Tales poblaciones, para «mscryaLju identid ad, no pued en coexistir en el 
mismo logar a la vez..El concepto de especie iniiltidimcnsioiial se a pifia 
a poblacion e s ajo jnijri das y ;docrúnicas, poblaciones distribuidl e Ti, < 

dimcnsiones_del espadojyeq ej tLempo .y. las clasifica sobre la base del 

cruzamienlo mutuo. .... 

^— -• • • • •• as « ** 

Este concepto tiene la debilidad de todos los conceptos colectivos, a 
saber las dificultades prácticas de delimitación: ¿qué poblaciones diseonli- 
nuas debe considerarse que se cruzan “potcneialmcnte”? Aunque el con¬ 
cepto multidimcnsional se acerca mucho más a la realidad que el concepto 
adimensional, es evidente que carece de la objetividad del último. 


| Definiciones de es pecie \ 

Cuando e! término especie se aplica a objetos inanimados, como al 
hablar de especies minerales”, se basa en el concepto tipológico de es¬ 
pecie. Cuando el término se usa en biología, se basa en mayor o menor 
grado sobre los dos otros conceptos de especie, el «dimensional (la solu¬ 
ción de continuidad reproductiva) y el multidimcnsional (intercambio de 
genes ilimitado). Partes de estos dos conceptos so han incorporado en 
casi todas las definiciones de la especie dadas en biología en los últimos 
100 anos. La mayoría de las definiciones propuestas en los últimos 25 años 
lian evitado toda referencia a distinción morfológica. Por ejemplo, vo mis- 
mo he de finido la especieT^yr, 19401 como “ grupos de pob laciones 
naturales -real o potcneialmcnte intcixnizables, aislabas reproductivamente 
deotros grupos análogo^ y iDqbzhamky J1950j como “la comunidad .le 


rcjirgtoín,ingUPjsjiinpj.i^.. de individuos sexuales y que se fe- 
cundan enln- sí._qne ^qmparten .un. acervo de genes común”. 

Las definiciones (pie destacan este doble sentido biológico de la espe¬ 
cie, el aislamiento repiodiictivo y la comunidad de acervo de genes sne- 
len denominarse llefinjc jones “bioTógicas^dc Esta designación ha 

sido puesta en duda, por ejemplo por Simpson (1061), basándose en que 
no es exclusiva, puesto que muchas de las otras definiciones de especie 
también se refieren a especies vivas y a sus atributos biológicos. No puede 
negarse; y, sin embargo, la designación de “especie biológica” parece la 
más adecuada para el concepto moderno por tres razones. En primer 
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lugar, nunca se lia usado para ningún otro concepto o definición de especie, 
y por tanto resulta inequívoco lo que significa para el autor que use esta 
terminología. En segundo lugar, esta terminología destaca que el concepto 


suhvacente se basa en el significado biológico de especie, es decir, servir 
de dispositivo protector para un lote de complejos de genes coadaptados 
y bien integrados. En tercer lugar, otras designaciones resultan aún más 
ambiguas. Así sucede, por ejemplo, para la denominación “concepto ge¬ 
nético” preferida por Simpson (1961), llena de ambigüedad puesto que 
se lia aplicado a las más diversas definiciones de especie. El concepto de 
“especie genética” de De Vries, Lotsy, Shull, Bateson, y otros mendelianos 
es un concepto estrictamente tipológico de especie que no tiene ninguna 
relación con el concepto biológico. Una generación posterior de genéticos 
adoptó un concepto de especie genética basado en el criterio de esterili¬ 
dad v el resultado fue el reconocimiento de las cenoespecies y otras 
entidades que tienen poco que ver con la especie biológica. Nada en un 
concepto genético de especie exige destacar las diferencias genéticas parti¬ 
culares que son esenciales para el status de especie, las de facilitar el aisla¬ 
miento reproductor. El término “concepto biológico de especie” es, pues, 
un concepto que destaca el cruzamiento dentro del sistema de población 
v el aislamiento de reproducción frente a las otras y está tan aceptado y 
de modo tan uniforme que es difícil que conduzca a error. Véase en 
Mayr (1957a) la historia del desarrollo del concepto biológico de especie. 

Los aspectos en que suele insistirse con más frecuencia en las recien¬ 
tes discusiones del concepto biológico de especie son tres: 

1) Las especies se definen por distinción más que por la diferencia; 

2) La especie consta de poblaciones más que de individuos desco¬ 
nectados; y 


3) La especie se define más inequívocamente por su relación de po¬ 
blaciones no coespecíficas (“aislamiento”) que por la relación de indivi¬ 
duos coespecíficos entre sí. El criterio decisivo no es la fecundidad de los 
individuos sino el aislamiento reproductivo de las poblaciones. 


El concepto tipológico de especie considera las especies como agrega¬ 
dos al azar de individuos que tienen en común “las propiedades esencia¬ 
les del tipo de la especie” y que “concuerda con el diagnóstico”. El con¬ 
cepto estático ignora el hecho de que las especies son comunidades de 
reproducción. Los individuos de una especie de animales se reconocen 
para la reproducción. Una multitud de dispositivos garantizan la repro¬ 
ducción intraespecífica en todos los organismos (Spurway, 1955). La espe¬ 
cie es también una unidad ecológica que, cualesquiera que sean los indi¬ 


viduos (pie la componen, interactúa como una unidad con otras especies 
con las que comparte el ámbito. La especie, finalmente, es una unidad 
genética que consta de un gran acervo de genes que se intercambian, 
mientra? cjííe el individuo es un mero vaso temporal que guarda una pe- 
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quena porc ión del contenido del acervo d e ge nes, durante un corto tiempo. 

Estas tres propiedades elevan la especie por encima de la interpretación 
tipológica de uqa “clase de objetos”. El carácter no arbitrario de la espe¬ 
cie biológica resulta de esta cohesión interna del acervo de genes (Capí¬ 
tulo X) y de la producción biológica de discontinuidades entre especies 
(Capítulos V y XVII). 


Dificultades en la aplicación del concepto de especie biológic a 




La adopción general del concepto de especie biológica ha barrido una 
serie de "patrones” confusos aplicados por los taxonomistas del pasado. 
Hay taxonomistas que quisieran que se consideraran especies a todas las 
variantes polimorfas, otros a las poblaciones morfológicamente distin¬ 
tas y unos terceros a toda población geográficamente aislada de una 
especie. Esta falta de un patrón universalmente aceptado confundía, no 
sólo a los biólogos generales que tenían que usar el trabajo de los táxono- 
mistas, sino a los taxonomistas mismos. El ponerse de acuerdo sobro el 
criterio a usar, a saber, la categoría de especie definida biológicamente, ha 
supuesto un gran avance para la comprensión mutua. 

Sin embargo, no se han orillado todas las dificultades con el descubri¬ 
miento de este patrón. Algunos taxonomistas confunden a los demás 
por no comprender la diferencia que existe entre la especie como cate¬ 
goría y la especie como taxon. La especie como categoría se define por 
el concepto de especie biológica. Sin embargo, el taxonomista práctico se 
ocupa de taxa, de poblaciones y grupos de poblaciones a los que ha de 
adscribir a una categoría u otra, por ejemplo a la categoría de especie o a 
la de subespecie. El criterio no arbitrario de la categoría de especie, bioló¬ 
gicamente definido, es el de que exista o ’ho cruzamiento. Cuando se en¬ 
frenta con la tarea de tener qqe atribuir a un taxon la categoría debida, sólo 
suele inferirse la existencia o potencialidad de cruzamiento. Esto, como 
ha destacado Simpson (1961), plantea en la mayoría sólo un pseudo proble¬ 
ma. Si un taxon dado merece o no la categoría de especie, depende úni¬ 
camente del conjunto de pruebas disponibles. 

Las pruebas de que la definición se tome en un caso dado con suficiente grado 
de probabilidad es otra cuestión (distinta de la validez, del concepto). Las pruebas 
suelen ser morfológicas, pero deducir de ello que se use o deba usarse un concepto ^ 
morfológico de la categoría (no taxon) de especie es o bien una confusión de pensa¬ 
miento o una injustificada recaída en la tipología. Las pruebas deben juzgarse a la luz 
de las consecuencias conocidas de la situación genética sentada er. la definición (de la 
categoría) (Simpson, 1961:150). 

No sólo la taxonomía tropieza con dificultades cuando intenta adscri- 
bir fenómenos concretos a categorías. La mayoría de los conceptos univer- 
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salmente aceptados de nuestra vida diaria encuentran dificultades análo¬ 
gas. La transición de la categoría de subespccie a la de especie encuentra 
un paralelo en las transiciones de niño a adulto, de primavera a verano, 
del día a la noche. ¿Hemos de abandonar estas categorías porque existan 
casos limítrofes y transiciones? ¿liemos de abandonar el concepto de 
árbol porque haya sauces enanos, cactos gigantes c higueras estrangula- 
doiiisr' Inte» conflictos so presentan siempre «pie nos enfrentamos con la 
tarca de clasificar los fenómenos en categorías. 

Podemos encontrar varios tipos de dificultad al aplicar este criterio en 
casos concretos. Las dificultades se han considerado recientemente por 
Mayr (1957b) y Simpson (1961) y, para las plantas, por Grant (1957). Tales 
dificultades se deben a falta de información, a interposición evolutiva (es- 
peeiación incompleta) o a una verdadera imposibilidad de aplicar el con¬ 
cepto (debido a asexualidad, es decir, a reproducción uniparental). 


[rííÜa'ile 


infoniutción 


X.<[ . slBíli<J!L!±>1L-íl<L i>Jdjviih ios variante ^ Dec idir si ciertos individuos 
bastante distintos morfológicamente pertenecen o no a la misma especie, 
es un problema rutinario de taxonomía. Los tipos de variación que son 
particularmente enojosos, se han estudiado por Mayr, Linslcy y Usinger 
(1953), que han hecho sugerencias para resolver algunas de las dificultades. 
Interesa destacar las dificultades causadas por el dimorfismo sexual, las 
diferencias de edad, el polimorfismo genético, y las diferencias no gené¬ 
ticas de hábitos, con las que tropiezan los investigadores de insectos, de 
parásitos, y, de hecho, de cualquier grupo de animales vivos, debido a 
que algunos paleontólogos parecen creer que sólo trabajando con fósiles 

se tropieza con la dificultad de sacar deducciones a partir de tipos morfo¬ 
lógicos. 


Nadie negará que la ^aplicación del concepto de especie biológica a 
ejemplares fósiles es una tarea difícil. Sin embargo, en principio, no difiere 
de la tarea del neontólogo que rara vez puede estudiar las poblaciones 
naturales, sino que se ve obligado a clasificar ejemplares conservados. La 
tarea del paleontólogo se esclarece si recuerda que los fósiles son restos 
de organismos ( ue en tiempos vivieron y que, cuando estaban vivos, eran 
miembros de po daciones definidas genéticamente, del mismo modo que las 
especies (pie hoy viven. Los criterios morfológicos se usan por el paleon¬ 
tólogo como inferencias sobre las poblaciones naturales que han dejado 
los restos fósiles. No hav nada que justifique abandonar el enfoque bioló¬ 
gico. simplemente porque sea a veces difícil decidir si varios tipos morfo¬ 
lógicos son o no coespeeíficos. Nadie hace la petición absurda de que el 
paleontólogo pruebe el aislamiento reproductivo de la especie que admita. 
Sin embargo, por una conveniente consideración de todos los datos inorfo- 
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lógicos, ecológicos, estratigráficos y de distribución disponibles, suele po¬ 
der deducir con gran probabilidad si ciertos ejemplares cuando vivos fue¬ 
ron o no miembros de la misma población. Los problemas de aplicación 
del c oncepto de especie a los fósiles se han discutido por Simpson (1951b, 
1961), por Inibrié (1957) y por varios participantes en el simposio sobre 
eLc-wicroto d e esp ecies en paleontología (Sylvester-Bradlcy, 1956). 

T%íi clasific ación de pob laciones] El criterio del status especie, “coexis¬ 
tencia simpátrida sin cruzamiento”, plantea también problemas concretos 
cuando dos poblaciones se dan en áreas geográficas contiguas, pero en 
halnlats muy distintos. Donde el bosque de lluvias siempre verde del cen¬ 
tro de Africa se pone en contacto con la vegetación del campo abierto, se 
puede encontrar el drongo del bosque Dicrurm hidtvi^ii a 50 metros del 
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drongo de la sabana D. adshnilis, árbol muy similar pero no el mismo. De 
hecho, nunca se han cruzado. Lo mismo puede decirse de otros pares de 
especies muy íntimamente emparentadas, siempre que los habitats se en- 


cuentren a lo largo de un límite muy acusado. Aunque tales especies se 
desplacen la una a la otra, espacialmente deben considerarse simpáti idas. 
Se dan parejas potenciales dentro del margen entre los dos ámbitos du¬ 


rante la época de reproducción y podrían cruzarse libremente si no estu 
vieran separadas por mecanismos de aislamiento específicos. Los términos 
simpá trida y coexistencia” en las definiciones de especies deben con¬ 
cebirse con amplitud para incluir las poblaciones cuyos individuos crucen 
el ám.iito de la otra durante la estación de la reproducción, aunque los 
habitáis en que viven no se superpongan en el espacio (Caín, 1953). 


Espccinción incompleta 

La evolución es un proceso gradual, y, en general, lo mismo luí) «pie 
decir de la multiplicación de especies (excepto por poliploidia). En con¬ 
secuencia, se encuentran muchas poblaciones en la naturaleza que han 
recorrido sólo en parte el camino hacia el status de especie. Pueden haber 
adquirido algunos atributos de especies distintas, pero carecer de otros. 
Una u otra de las tres propiedades más características de especie (aisla¬ 
miento en la reproducción, diferencia ecológica y distinción morfológica) 
están incompletamente desarrolladas en tales casos. La aplicación del con¬ 
cepto de especie a tales poblaciones incompletamente especiadas ofrece 
considerables dificultades. Las diversas situaciones que suelen encontrarse 
pueden clasificarse bajo seis epígrafes. 

1) Continuidad evolutiva en e l espacio y el tiempo.'' Las especies (pie 
están muy extendidas en el espacio o tiempo pueden tener poblaciones 
extremas que se comporten entre sí como especies distintas, aunque estén 
conectadas por una cadena ininterrumpida de poblaciones que se cruzan. 
En el Capítulo XVI se dan casos de aislamiento en la reproducción entre 



40 ESrr.CIRS ANIMAI.ES Y EVOLUCION 

polilaciones geográficamente alejadas de una misma especie. Por ejemplo, 
cuando las ranas leopardo (Rana pipiens) del norte de Estados Unidos se 
cruzan con ranas del sur de Florida y de Texas, la mayoría de los embrio¬ 
nes mueren durante el desarrollo (Moore, 1949). 

Las poblaciones intermedias entre especies sucesivas habrían de cons¬ 
tituir el caso normal en paleontología y todas las poblaciones hubieran 
dejado registro fósil. De hecho, las lagunas en el registro fósil son tan 
frecuentes que sólo en contados casos se ha conseguido empalmar estirpes 
ininterrumpidas formando verdaderas especies. La evolución desde Mi- 
craster leskei a través de M. cortestudinarium hasta M. coranguinum 
(Fig. 11-1) es uno de estos casos (Kermack, 1954; véase también Nichols, 
1959). En otros casos, citados en la literatura, las diferencias en las estirpes 
son tan ligeras que los neontólogos se inclinarían a considerar las formas 
consecutivas, meras subespecies de una sola especie politípica. Aunque el 
númeio de casos (jue plantean dificultades reales al taxonomista sea muy 
pequeño, no puede negarse que una delimitación objetiva de las especies 

en un sistema multidimensional resulta imposible. _ 

i> { 2) Adquistcufi t de aislamiento en Tá reproducción sin cambio morfoloj 
¡•ico cquivalcnljf. Este grupo de casos plantea una dificultad más práctica 
que fundamental. Cuando la reconstrucción del genotipo de una pobla¬ 
ción aislada se ha traducido en la adquisición de aislamiento en la repro¬ 
ducción, tal población debe considerarse una especie biológica, sin tener 
en cuenta lo que haya cambiado morfológicamente. Tales especies geme¬ 
las se discutirán en el Capítulo III. _ 

49 3) Difrrcnciatión morfológica sin adquisición de aislamiento en la Tep 
jtroducción/llñ "adquisición de mecanismos de aislamiento en poblaciones 
aisladas7"a veces se demora mucho después de haberse producido la dife¬ 
rencia morfológica (Grant, 1957, Mayr, 1957 a). Tales poblaciones pueden 
ser tan diferentes morfológicamente como especies germinas y, sin embargo, 
cruzarse indiscriminadamente, cuando se ponen en contacto. El género de 
caracoles Cerion de las Antillas ilustra muy bien este caso. Siempre que el 
aislamiento en la reproducción y la diferenciación morfológica no coinci¬ 
den, la decisión respecto al status de especie debe basarse en una amplia 
consideración del caso particular. La solución suele resultar un compro- 

miso poco satisfactorio. _____ 

I 4) Aislamiento en la re producción basado en el aislamiento de habitat. 
En la literatura se han descrito muchos casos de poblaciones naturales 
que se comportan entre sí como especies germinas (en zonas de contacto) 
mientras sus habitats se mantengan inalterados. Sin embargo, el aisla¬ 
miento en la reproducción se rompe en cuanto las características de estos 
habitats cambian, habitualmcnto por la intervención del hombre. Los sa¬ 
pos Rufo amencanus y B. fowleri de Norteamérica (Blair, 1941) y los 
papamoscas Tcipsiphonc ruficenter y T. viridis (Chapín, 1948) son ejenr- 
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* impei feeeiún de l mecanismo de aislamiento^ Pocos mecanismos 

«I.- aislamiento mui dispositivos de “todo o nada” (véase Capítulo V). Se 
establecen paso a paso (excepto en la poliploidia), de modo que la mayoría 
d< los mecanismos de aislamiento de una especie incipiente son imper- 
Inlos e incompletos. El nivel de especie se alcanza cuando el proceso de 
espr-'-iacion se lia hecho irreversible, aunque algunos de los mecanismos 
de aislamiento (componentes) no hayan alcanzado la perfección (véase Ca¬ 
pitulo XVII). Determinar si una especie incipiente ha alcanzado el punto 
de irreversibilidad, muchas veces resulta imposible. 

-.(>) Logro de difere ntes niveles de cspcciación en distintas jtohlacioñes) 
Uu l , h'£/ B» perfeccionamiento de los mecanismos’cíc aislamiento puede 
producirse a velocidades muy distintas en diferentes poblaciones de una 
i speeie politípiea. Dos especies ampliamente superpuestas pueden, en 
consecuencia, ser completamente distintas en ciertas localidades y cru- 
zai'-u libremente en otras. I-orkovic (1953) lia descrito casos así en mari¬ 
posas. Muchos casos de hibridación simpátrida (pie se estudian en el 
Capítulo VI, tienen este carácter. La solución de compromiso que el taxo- 
noiuisla práctico adopta a veces, en igualdad de otras circunstancias, 
es comparar los tamaños de las zonas de simpatría sin trastornar y las 

zonas de hibridación. La que sea mayor decide el status de especie en 
lawir o en cuntía. 

I.a especie es una población separada de otras por una discontinuidad, 
pem no toda discontinuidad eleva la población aislada al rango de especie. 
Si denominamos ínsula a una población o grupo de poblaciones más o 
menos aisladas, podemos distinguir, en los organismos que se reprodu¬ 
cen soMialménte. ínsulas geográficas, ecológicas y de reproducción, de las 
cuales sólo la última constituye especie. El supuesto implícito hecho por 
eierlns autores de que los tres tipos de ínsulas coinciden no se apoya en 
hechos conocidos y ha conducido a conclusiones injustificadas respecto a 
las rulas de la c spcciación. 

l os seis tipos de fenómenos descritos en los párrafos anteriores son 
consecuencia de la naturaleza gradual del proceso ordinario de especia- 
cion. I ,a demostración del status de especie para una población dada es 
difícil o imposible 1 en muchos casos. 


Dificultades planteadas por la asexualidad 

El c riterio de cruzamiento cutre poblaciones naturales, la prueba deci¬ 
siva de coespeci(¡ciclad en los animales superiores, no puede practicarse 
en los organismos que se reproducen uniparentalmente. Es evidente que la 
falla de este criterio opone el obstáculo más formidable y fundamental a 
la aplicación del concepto de especie biológica. ¿Qué tiene que considerar 
el evolucionista como “unidad de evolución” en tales organismos? 
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La asexualidad en los organismos existentes es, casi con seguridad, un 
fenómeno secundario (l)oughorty, 1955; Stcbbins, 19fi(>). 'lodos los orga¬ 
nismos asexuales existentes parecen proceder de. formas sexuales. Las estir¬ 
pes que se reproducen asexualmentc encuentran, antes o después, uno de 
los tres destinos: extinguirse, imitarse o intercambiar genes con alguna 
otra estirpe, por algún proceso de recombinación (Pnntecorvo, 1958). De 
hecho, la sexualidad clandestina parece bastante común entro los organis¬ 
mos denominados asexuales. Para obviar ésta y otras dificultades, cada 
voz se usa más la expresión reproducción nniparental” en lugar de “re¬ 
producción asexnal". Por ejemplo, muchos biólogos se resisten a considerar 
la partenogénesis como reproducción asexual. 

Es prematuro hacer una propuesta definitiva respecto a la aplicación 
del concepto de especie a los organismos que so reproducen asexual o 
uniparentalmente. Si la mutación y la supervivencia fueran acontecimien¬ 
tos fortuitos entre los supervivientes de un individuo asexual, habría que 
esperar un continuo morfológico (y genético) completo. Sin embargo, se 
han observado discontinuidades en los grupos más cuidadosamente estu 
diados de organismos asexuales, lo que ha permitido clasificarlos taxo¬ 
nómicamente. Para este fenómeno he adelantado la explicación (Mayr, 
1957b) “de que los tipos existentes son los supervivientes de un gran’ 
número de formas producidas, los tipos supervivientes se han concentrado 
alrededor de un número limitado de cimas adaptativas y los factores eco¬ 
lógicos han dado al continuo primitivo una estructura taxonómica”. Cada 
cima adaptativa esta ocupada por un tipo” diferente de organismos y 
si cada tipo es lo bastante distinto de los restantes, parece legítimo 
considerar a tal conjunto de genotipos como una especie (véase también 
el Capítulo XV). 

Se han hecho distintas propuestas para resolver la dificultad (pie la asc- 
xualidad plantea al concepto bioléigico de especie. Algunos autores han 
llegado a abandonar enteramente el concepto de especie biológica y a re¬ 
gí ('sar al de especie morfológica para los organismos sexuales y asexuales. 
No veo nada en apoyo de esta solución. Exagera la importancia de la ase¬ 
xualidad. que es tanto secundaria como de extensión limitada, y vuelve a 
la subjetividad y arbitrariedad de la especie morfológica (véase Ilairston, 
1958 y Simpson, 1961. (pie estudian con claridad este problema). 

Una segunda solución, la de usar un término (pie no prejuzgue nada 
( binomio ) para los tipos de organismos asexuales y reservar el término 
de especie biológica para los organismos sexuales (Grant, 1957), nos pa¬ 
rece lógico y consecuente. Sin embargo, pasa por alto el hecho de que la , 
palabra “especie” no sólo significa la unidad biológica de una población 
aislada en la reproducción, sino también la unidad de clasificación de un 
tipo de organismo. 3 al vez sea esta consideración lo que ha llevado a la 
mayoría de los laxonomistas prácticos a ser francamente dualistas: a defi- 
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n¡r el termino de especie biológicamente en los organismos sexuales y 
morfológicamente en los asexuales. El hecho cíe <jue el grado de diferen¬ 
cia genética sea. en resumidas cuentas, la causa tanto del aislamiento en 
la reproducción como de la diferencia morfológica, justifica biológicamente 
este modo de proceder. Sacar conclusiones del grado de diferencia morfo¬ 
lógica sobre el probable grado de aislamiento en la reproducción, es un 
método de inferencia cpie se lia aplicado de antiguo con éxito a pobla¬ 
ciones aisladas en organismos sexuales. No hay razón para no extender su 
aplicación a los tipos asexuales. Se traduce en reunir en una sola especie 
a los individuos asexuales que no manifiesten entre sí mayor diferencia 
morfológica que los individuos o poblaciones coespecíficos de especies 
sexuales próximas. En estos casos son inevitables la subjetividad y arbi¬ 
trariedad, particularmente cuando no hay ninguna especie sexual próxima. 

Caín (1951a), Meglitsch (1954), y Simpson (1961) hablan de “poblacio¬ 
nes” asexuales o uniparentales. Sin embargo, todo individuo y sus descen¬ 
dientes están aislados en la reproducción en los organismos asexuales, y 
mo veo y deseo para definir el término "población” en tales organismos. 
Simpson (1961) afirma que individuos que se reproducen uniparentalmente 
pueden tratarse como especies porque su unidad “se mantiene por la 
comunidad de herencia, por la capacidad de los genes de propagarse por 
la población (que por tanto posee un acervo de genes), y por la inhibición 
de su propagación a otras poblaciones”. Me parece que estas afirmaciones 
están en contradicción con hechos conocidos. Casos como el de los rotíferos 
Bdelloidea muestran que la comunidad de herencia no ayuda a definir la 
especie uniparental, y no conozco pruebas de que los genes, en una espe¬ 
cie uniparcntal, puedan propagarse a otros individuos fuera de los des¬ 
cendientes (excepto los fenómenos de parasexualidad). Creo, por estas 
razones, que introducir el término “población” en la definición de una 
especie asexual o uniparcntal no está justificado. 

¿El concepto de especie biológica se invalida por las dificultades di¬ 
chas que encuentra su aplicación? 

I’uede responderse con confianza que no. No hay casi ningún concep¬ 
to que en ocasiones no resulte difícil de aplicar, sin que por ello haya 
que desecharlo. Las ventajas de la especie biológica son mucho mayo¬ 
res que sus limitaciones. Las dificultades son bastante poco frecuentes en 
la mayoría de los grupos de animales y están bien circunscritas cuando se 
producen. Tales dificultades son menos frecuentes en las situaciones adi¬ 
mensionales en que (con excepción de la paleontología) se estudian la ma¬ 
yoría de las especies. De hecho, el concepto de especie biológica, aunque 
se base en inferencias, casi siempre permite delimitar una especie taxo¬ 
nómica más sana que el concepto morfológico. 
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CONCEPTOS DK ESPECIE Y SU APLICACION 


ÍMPOKTANCIA DE UNA DEFINICION NO ARBITUAllIA DE ESPECIE 


Quien, como Darwin, rechace que las especies son unidades natura¬ 
les definidas de modo no arbitrario, no sólo elude la solución, sino que no 
logra plantearse y resolver algunos de los problemas más interesantes de 
biología. Estos problemas sólo se le imponen al investigador que intenta 
determinar el status de especie de las poblaciones naturales. La clasifi¬ 
cación correcta de muy distintos tipos de variedades, de polimorfismo 
(Capítulo Vil), de especie politípica (Capítulo XI1), de razas biológicas (Ca¬ 
pítulo XV) carecería de sentido, de hecho se ignoraría, a no ser por el inte¬ 
rés de ordenar las poblaciones y fenotipos naturales dentro de especies 
biológicas. La aplicación del concepto ha permitido avanzar en la selec¬ 
ción de ejemplares fósiles (Sylvester-Bradley, 1956). Aunque las pruebas 
sean principalmente morfológicas, una interpretación de los ejemplares 
fósiles basada en conceptos biológicos obliga al paleontólogo a tomar de¬ 
cisiones claras: ejemplares diferentes morfológicamente que se encuentren 
en la misma exposición (la misma muestra) pueden ser bien de especies 
diferentes, o variantes dentro de una misma población (exceptuando los 
casos relativamente raros de depósitos secundarios). 

No fue posible abordar con precisión el problema de la multiplicación 
de las especies hasta que se desarrolló el concepto de especie biológica. 
Sólo después de que los naturalistas han insistido en definir nítidamente' 
las especies locales, se planteó el problema de colmar la solución de conti¬ 
nuidad entre especies. Y sólo entonces surgió el problema de si la especie 
es o no es una unidad de evolución y qué tipo do unidad (Simpson, 1951b; 
Thotlay. 1951). 

De lo dicho se impone que el problema de la especie tiene gran impor¬ 
tancia en biología evolutiva y que el acuerdo creciente sobre el concepto 
de especie biológica se ha traducido en una uniformidad de patrones y en 
una precisión que han resultado muy beneficiosas por razones tanto tron¬ 
cas como prácticas. 



Capítulo III 


CAHACTEHISS DE ESPECIE MOHFOLÓGICA Y ESPECIES 
■ ove GEMELAS 

h cr> w 

l'l concepto «le especie' morfológica, «pie dominó la taxonomía animal 
durante? el siglo xix y comienzos del siglo xx, pierde constantemente terre¬ 
no. Sin embargo, gran parte del pensamiento contemporáneo sobre la es¬ 
pecie todavía se apoya en el. En vista ele la importancia histórica de este 
concepto y de la corrección de alguno de sus elementos, merece discutirse 
con más detalle de lo que cupo en la exposición general de los conceptos 
de especie hecha en el capítulo anterior. 

El argumento de los defensores del concepto de especie morfológica es 
el siguiente: Las po blaciones naturales consideradas por consenso gene¬ 
ral como especies son morfológicamente distintas. La "diferenciación morfo- 
Jógica es, pues, ('I criterio decisivo de la categoría ele especie. En conse : 
cncncia, t oda población natural que sea morfológicamente distinta debo 
rec onocerse como especie .«parada”. La conclusión es errónea auncp'iü'sc 
baso sobre Ta observación correcta de que existe una correlación general 
entro aislamiento en la reproducción y diferencia morfológica. Es equivo¬ 
cada porque pasa por alto el papel estrictamente secundario de las dife¬ 
rencias morfológicas. El criterio primario del rango de especie de una 
población natural es el aislamiento en la reproducción. El grado de dife¬ 
rencia morfológica exhibido por una población natural es un subproducto 
de la discontinuidad genética resultante del aislamiento en la reproduc¬ 
ción. Esta consideración necesita una reevaluación de los caracteres morfo¬ 
lógicos como criterios de especie. Como el hecho de (pie las poblaciones 
naluiales sean simpátridas indica aislamiento en la reproducción, podemos 
usar el grado de diferencia morfológica entre especies simpátridas como 
patino en la evaluación del status taxonómico de poblaciones aisladas em¬ 
parentadas. 1.a aplicación del concepto de especie biológica se facilita, 
pues, por una adecuada evaluación de las diferencias morfológicas. 

La vulnerabilidad de un concepto de especie puramente morfológico 
en las especies (pie se reproducen sexualmente, puede demostrarse ante 
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todo por dos tipos de pruebas: 1) la presencia de diferencias morfológicas 
notorias entre individuos y poblaciones cocspccíficas (variación intraespccí- 

’ 2 ) ,a v,ltual ausencia de diferencias morfológicas entre ciertas po¬ 
blaciones s.mpatndas ("especies gemelas”) que, por lo demás, poseen todas 

las características de especies gen»,inas (diferencia genética v aislamiento 
en la reproducción). 


Va H1A CIÓN J NTRAKSHX \ FIC :a 


Con frecuencia hay mayor diferencia morfológica entre individuos de 
una misma población o entre poblaciones cocspccíficas que entre especies 
relaaonadas. En el conocido pato de río, el ánade, originalmente Linneo 

ZTr ° T C '° COm ° Anas h ° Schas y la hemh '« como Anas rima¬ 
dlos. En muchos otros grupos de aves (aves del paraíso, colibríes, tángara 

mosquitero silbador, etc.) las hembras difieren de los machos de la pro¬ 
pia especie mas que de las hembras de especies próximas. Todavía ma- 

le F peces" dí" T"*'™ ^ pCCCS ( P 0r i 'Í Cm P h las ''«ninas 

Sres (nIr™ ÍgaS T S " l ‘ l i' dOS ’ ! aS avispas mutflk H y l'« ¡«vcrtdjL 

"¡riclis) 1 ’ "’“ dK V"” ,,n <lcl g™»° «liiWrldo Bonelliit 

Indiferencia entro las fases inmaturas y los adultos de muela, esne- 

r l n ;, ma ' CS 7 exh ' ao . r ' ,inai ' ia - Así «o insoetos, invertebrados 

T. “ “ f (lnrvas ; Ie cn,sti,ce ° s ™dan libremente, mnlnseos, equino- 
detmos) y part,tallar,nento on parásitos. Descubrir que “Cercar,'a" es una 

CT el doín C d ° í V t ", 6 “ ,, ,™ ,:ítoclos y -l"e “Cystiecrcus" es una fase 
en el cic lo de vida de los cestodos requiere verdade ro ingenio. 

el Cn ‘7 g °,’ n° dcbe recurrirse a eslos ejemplos extremos. En mu- 
Si ,a ( 1 ,cm ; ,e, 1 0n mnrfológfca de la especie resulta difícil por la 
variabilidad individual ordmaria. Esta variabilidad puede ser totalmente 

genética o deberse, en cierto grado, a la modificado,, no genéticT del 

míecen ^ r”? ambientaI « ,ocalcs ' Algunos grupos de animales 

parecen sujetos particularmente a esta modificación. Así sucede, al pares 

c-er con los bivalvos de agua dulce (Anadón,a), caracoles de agua dulce 
y algunos caracoles marinos. Más de 250 “especies” descritas del bivalvo 
Anacíanla son meras variantes locales de una sola especie (Schnittc. I9*>) 
En el genero Melania , Riech (1937) encontró 114 “especies" que eran sim¬ 
ples vanantes de una especie previamente descrita y en los caracoles de 

tfSí wSr máS de 1000 " omhr ™ ™ reducido 

í„ 1 “V 1C ' k ( , ) i "p, aS 40 CS P CCÍCS ( vóasc Capítulo VII, en el apar- 
tado Variación individual ). 1 

¿Qué actitud toma el defensor del concepto do especie morfológica 


r 
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frente a esta variación? Es curioso que adopte precisamente la misma que 
el defensor del concepto de especie biológica. Por diferente que sea 
una variante morfológica, en cuanto se descubre que es miembro de la 
misma población de reproducción (diferencias de sexo y edad, polimorfis¬ 
mo) o que es una variante local (genética o agenética), caen en la sinoni¬ 
mia. Es completamente evidente, pues, que incluso los defensores del con¬ 
cepto morfológico de especie basan sus decisiones taxonómicas en último 
término por el criterio biológico del cruzamiento. El grado de diferencia 
morfológica es un patrón completamente inútil del status de especie, a 
menos que se aplique conjuntamente con criterios biológicos tales como 
“población”, “cruzamiento” y “aislamiento en la reproducción”. 

Esta conclusión se refuerza considerando la situación inversa, en la 
que se implican tipos sumamente similares morfológicamente, pero que 
pertenecen a especies biológicamente diferentes, las denominadas espe¬ 
cies gemelas. De- nuevo resulta evidente que un criterio puramente morfo¬ 
lógico resulta insostenible. 


Especies cemelas 

El naturalista, en ocasiones, encuentra poblaciones simpátridas que mor¬ 
fológicamente son sumamente semejantes, si no idénticas, pero están aisla¬ 
das en la reproducción. ¿Qué hacer con tales poblaciones? Los partidarios 
de un concepto puramente morfológico de especies no las clasificarán 
como especies porque, como formuló Sturtevant (1942), “las especies dis¬ 
tintas deben poder diferenciarse sobre la base de material ordinario con¬ 
servado”. Las poblaciones naturales que no se distinguen fácilmente pero 
que, sin embargo, están aisladas en la reproducción, lian causado grandes 
dificultades en la literatura biológica y taxonómica. Tales poblaciones se 
han denominado a veces “razas biológicas”, término bajo el cual se han 
comprendido muchos problemas y fenómenos heterogéneos (Capítulo XV). 

La adopción del concepto de especie biológica demuestra que la mayoría 
de las “razas biológicas” no se diferencian de otras especies válidas más 
que por lo ligero de las diferencias morfológicas. Para estas especies simi¬ 
lares se ha introducido en inglés el término “sibling species” (especies 
gemelas) por Mayr, en 1942, como traducción de expresiones equivalentes 
en otros idiomas: espéces jamelles (Cuénot, 1936) y Geschwisterarten 
(Hammc, 1930). Numerosos autores, comenzando por Pryer (1886), han es¬ 
tudiado, con diversos nombres, pares o grupos mayores de especies muy si¬ 
milares (véase en Ramme, 1951:313, una historia de la terminología). La 
pretensión de algunos entomólogos de que las especies gemelas difieren 
de otras especies en su origen y biogeografía, no se ha podido sostener. 

i 
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Las especies gemelas pueden definirse como “poblaciones naturales simi¬ 
lares o idénticas morfológicamente que se reproducen aisladamente”. 

Las especies gemelas tienen una importancia triple en biología: a) per¬ 
miten que contrastemos la validez del concepto de especie biológica 
frente al de especie morfológica; h) tienen gran importancia práctica en 
biología aplicada, en la lucha contra plagas agrícolas y en entomología mé¬ 
dica; c) tienen importancia histórica en el estudio de la especiación (Ca¬ 
pítulo XV), ya que se han citado por algunos autores como pruebas de un 
tipo separado de especiación. 

Grujios bien estudiados de esjjecies gemelas 

Las características de las especies gemelas se entienden del mejor 
modo, si se describen con detalle algunos de los casos mejor conocidos. 

En el género Drosopliila, la mayoría de las especies complejas contienen 
grupos de especies gemelas (Patterson y Stone, 1952). Los tipos de dife¬ 
rencias que pueden existir entre dos especies gemelas, se muestran típica¬ 
mente por los estudios extensos del par Drosophila pseudoobscura Frolova 
y D persimilis Dobzhansky y Epling. Lancefield (1929) descubrió diferen¬ 
cias entre dos tipos de moscas que denominó D. pseudoobscura, raza A y 
D. pseudoobscura , raza B. El cruzamiento entre las “razas” producía hí¬ 
bridos F, de los cuales las hemb\s eran fecundas y los machos estériles. 
Lancefield descubrió que el cromosoma Y de la “raza A” tenía forma 
de J y el de la raza 13 forma de V. Desde este modesto comienzo, el 
número de diferencias conocidas ha ido creciendo continuamente y cuan¬ 
do se descubrió que las dos "razas” coexistían sobre amplias regiones sin 
cruzarse, fueron elevadas al rango de especies (Dobzhansky y Epling, 

1944). Los cromosomas de la glándula salival de las dos especies son muy 
distintos y de pleno valor de diagnóstico, aunque las disposiciones de los 
genes varían dentro de cada especie (Dobzhansky, 1944). Al principio se 
pensó que las dos especies eran morfológicamente idénticas, pero después 
se encontró que el número medio de dientes en los peines sexuales de los 
machos es mayor en D. pseudoobscura que en D. persimilis, en tanto que 
las alas de D. persimilis, por término medio, son mayores que las de 
D. pseudoobscura. Reed, Williams y Chadwick (1942) calcularon un índice 
especial para varias medidas de ala, que varían desde 45,7 a 62,8 (55,7) en 
diferentes estirpes de D. pseudoobscura y desde 68,8 a 76,2 (72,6) 
en D. persimilis. Rizki (1951) mostró que existe una clara diferencia entre 
las especies, en la forma de los genitales masculinos. Nuevas diferencias 
descubrió Spassky (1957). 

Lo que en un momento se consideraron dos “razas biológicas” morfo¬ 
lógicamente indistinguibles, se aceptan hoy como dos especies similares 
que se distinguen por caracteres con valor de diagnóstico en los cromo- 
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somas de las glándulas salivales, genitales masculinos, peines sexuales y 
tamaño relativo del ala. Este proceso, traído aquí como ejemplo con con¬ 
siderable detalle, resulta típico de nuestro conocimiento de la mayoría dé¬ 
las especies gemelas. Cuando se descubren, se consideran morfológica¬ 
mente idénticas o casi idénticas, pero un estudio más atento va descubrien¬ 
do una diferencia morfológica tras otra que se refuerzan por diferencias 
ecológicas. Drosopliila persimilis, por ejemplo, tiene una distribución más 
septentrional que D. pseudoobscura y se encuentra con más frecuencia a 
altitudes superiores, lo que prueba que prefiere temperaturas más bajas. 
Las dos especies también difieren en su ritmo diurno de actividad, 
en su reacción a la luz (Lewontin, 1959), y en otras características ccoló- 
gico-fisiológicas (Pittendrigh, 1958). Las hembras de D. pseudoobscura 
alcanzan madurez sexual a las 32 a 36 horas después de salir del huevo; 
las de D. persimilis a una edad de 44-48 horas (Spieth, 1958). Puede haber 
diferencias en sus olores, como se manifiesta por sus preferencias interespe- 
cíficas de copulación (Mayr, 1950b). En pocas palabras, si se examinan 
estrictamente, se observa que la mayoría de las propiedades de estas es¬ 
pecies difiere ligera o notoriamente. A pesar de su analogía superficial, las 
dos especies constituyen dos complejos de genes muy diferentes. Para de¬ 
talles sobre otras especies gemelas del genero Drosophila, véase Dobzhan- 
sky (1951), Patterson y Stone (1952), Carson (1954) y otra literatura reciente. 

Tal vez el caso más celebrado de especies gemelas sea el del com¬ 
plejo del mosquito de la malaria de Europa. Según la literatura antigua, 
la malaria en Europa se debe al mosquito de la malaria, Anoplieles maculi- 
pennis. Un. estudio de la distribución y ecología de este mosquito descu¬ 
brió toda una serie de misteriosas irregularidades. Se ha observado que 
abundan los mosquitos Anopheles en ciertas partes de Europa donde no 
hay malaria. Pin algunas comarcas, los mosquitos sólo se alimentan de 
animales domésticos, en otras prefieren al hombre. Hay regiones en que 
están vinculados al agua dulce; en otros al agua salobre. Sólo comenzó a 
producirse claridad, cuando Fallerini descubrió diferencias constantes en 
los huevos de mosquitos que diferían en características biológicas. Final¬ 
mente, Missiroli, Hackett, Bates, Swellengrebel, de Buck y van Thiel de¬ 
mostraron que el mosquito de la malaria europeo era, de hecho, un grupo 
de seis especies gemelas (Tabla III-l). 

Las diferencias en algunas de las características biológicas de estos 
tres mosquitos, son muy notorias. Por ejemplo, difieren en sus exigencias 
de espacio durante la cópula: atroparvus se conjuga en una jaula pequeña 
sin formar enjambre; labranchiae se conjuga en una jaulita (1 a 0,5 m); 
sacharowi en una caja del tamaño de una habitación, maculipennis en 
una gran jaula exterior; y ha sido imposible conseguir que se reproduzcan 
en cautividad mcsseac ni melanoon. Todos los cruzamientos se han hecho 
con machos atroparvus porque sólo en esta especie los machos se conjugan 


Tabla III-l. — Diferencias biológicas entre miembros del grupo de mosquitos Anopheles maculipennis 
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en condiciones de laboratorio. Las distintas combinaciones muestran dis¬ 
tintos grados de esterilidad (Tabla III-2). 

Tabi.a III-2. — Fecundidad de cruzamientos interespecíficos en el grupo Anopheles 

maculipennis (*) 


Híbrido 


A. atroparvus $ con 

labranchiae 2 melanoon 2 maculipennis 9 sacharowi 9 


F ,3 Estéril Estéril Estéril Estéril 

F, 9 Fecundo Estéril Estéril Letal 

He» ni/amiento 20% fecundo Fecundo 

(con atropar- 
rtts) 


1 Ku d cruzamiento c«in messvar, todos los huevos son letales. 

Después de 30 años de investigación se lian encontrado que las mejo¬ 
res diferencias morfológicas entre estas especies de Anopheles se encuen¬ 
tran en los huevos. Sin embargo, se han encontrado diferencias adicionales. 
El número y ramificación de los pelos en los apéndices larvarios suelen 
servir de diagnóstico para cada especie de una localidad dada. La forma 
de las espinas externas (apuntada o bien roma o redondeada) sobre uno de 
los segmentos de las armaduras genitales externas masculinas, tal vez 
tenga valor de diagnóstico. Hay diferencias en algunas de las especies, en 
el tamaño y forma de las escamas de las alas. Frizzi (1952) ha mostrado 
que hay diferencias constantes entre las especies en las ordenaciones de 
los genes, como lo indican las bandas de los cromosomas salivales (Ta¬ 
bla llf-1). 

Con la distribución geográfica (templada o subtropical) y las prefe¬ 
rencias de habitat se correlaciona un considerable número de diferencias 
fisiológicas entre las especies (Büttiker, 1948). Los huevos de las especies 
de agua fría A. maculipennis se desarrollan mucho más rápidamente que 
los huevos de varias especies de agua templada (Kettle y Scllyck, 1947). 
Anopheles messeae y maculipennis forman grandes cuerpos grasos en oto¬ 
ño e hibernan en un refugio frío. Las otras especies pueden inducirse 
durante todo el invierno a alimentarse o poner huevos en condiciones 
convenientes. 


Existencia de especies gemelas 

Las especies gemelas se dan en todos los grupos de animales; sin em¬ 
bargo, parecen darse con mayor frecuencia en algunos grupos, como en los 
insectos, que en otros, como los vertebrados. Convendría tener datos 
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numéricos exactos de estas diferencias, pero no será posible hasta .que no 
se conozca mejor la taxonomía de estos grupos. Con anterioridad se han 
publicado revisiones sobre especies gemelas (Mayr, 1942, 1948; Brown, 
1959). Muchos ejemplos se recogerán y discutirán en las páginas que 
siguen, pero se han tomado casi al azar dentro del enorme número de 
casos de la literatura taxonómica. Apenas hay monografía o revisión taxo¬ 
nómica que no aporte nuevos ejemplos de especies gemelas. 

Vertebrados 

El orden de mamíferos en que las especies gemelas son más comu¬ 
nes es el de los roedores. En las aves son relativamente raras y constitu¬ 
yen menos deí 5?. de todas las especies. Stresemann (1948) ha registrado 
doce diferencias entre las dos especies de ruiseñores ( Lttscinia megarlu/n- 
cha y L. luscinia) de las cuales sólo tres son morfológicas. Las especies 
gemelas son frecuentes entre los papamoscas tiranos, particularmente los 
géneros Empidonax, Elacnia, y Mtjiarchus. Los vencejos del género 
Cóllocália de la India, con al menos 12 especies, constituyen el grupo 
mayor y más homogéneo morfológicamente de especies gemelas que se 
conoce entre las aves. La estructura del nido puede constituir el mejor 
carácter diferencial dentro del género. Se dan especies gemelas entre las 
serpientes (por ejemplo. Tham\phis) y lagartos (por ejemplo, Lacerta , 
Kramcr y Mertcns, 1938; Emoia, Brown y Marshall, 1953). Están muy 
difundidas entre las ranas con su morfología externa relativamente senci¬ 
lla. La Rana brevipoda difiere de R. nigromaculata en la ecología, notas 
de la llamada y conducta general, no encontrándose híbridos en las partes 
del Japón donde son simpátridas, aunque pueden producirse híbridos 
fecundos en el laboratorio (Moriya, 1951). Otros ejemplos son Lcptodacttf- 
lus occllatus y rcticulatus en la Argentina (Ceci, 1949a), Crinia signífera'tí 
insignifera (Moorc, 1954) y otras especies de ranas de Australia (Main, 
1957; Main y col., 1958) y muchas ranas norteamericanas. 

Las especies gemelas parecen muy frecuentes entre los peces. Mina- 
morí (1952) describió en Ilonshu occidental dos “razas” de locha, Co¬ 
litis taenia, que, evidentemente, son especies genuinas, ya que no parecen 
cruzarse en los ríos donde coexisten. La menor de ambas especies está 
adaptada a aguas más templadas y fondos más cenagosos, y la mavor a 
aguas más frías y fondos más arenosos. En muchos ríos sólo se encuentra 
la especie mayor. Un análisis posterior descubrió que por lo menos existe 
otra especie gemela más y demostró que el cruzamiento entre estas espe¬ 
cies es en gran parte estéril (Minamori, 1956). Tres especies muy semejan¬ 
tes del complejo de la anguila arenosa menor (Ammodt/lcs lancea) difieren 
en la ecología, estación de cría y en algunos caracteres morfológicos secun¬ 
darios (Jensen, 1941). 
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En los salmónidos, las especies gemelas parecen ser comunes, pero por 
una serie de razones muy difíciles de definir. La mayoría de estas familias 
viven en agua salada, pero desovan en agua dulce. Con frecuencia una 
población queda restringida a la tierra; es decir, queda cercada o bien 
voluntariamente refrena su vuelta al océano y se constituye en población 
de agua dulce. Si la misma masa de agua vuelve a ser invadida por colo¬ 
nias de la población parental, el cruzamiento a veces no se verifica por¬ 
que se lian vuelto diferentes las estaciones de cría o los nichos ecológicos. 
Las formas trucha arco iris y cabeza de acero del Salmo gairdneri de la 
isla de Vancouver parecen deberse a esto (Neave, 1944), así como las for¬ 
mas kokanee y sockeye del salmón Oncorhynclius nerka de Columbia Bri¬ 
tánica (llicker, 1938, 1940). Muchos miembros del género Coregonus se 
han hecho habitantes estrictos de agua dulce, aunque en último término 
proceden de antepasados anadromos. En muchos ríos y lagos de Europa, 
particularmente en la región alpina y en el norte de Europa, hay de cua¬ 
tro a cinco especies de este género. No sólo son muy semejantes, sino tan 
plásticos frente a las condiciones ambientales, que es difícil definir sus 
diferencias reales. Por lo menos el número de los huesos faríngeos parece 
afectarse por los cambios ambientales (Sviirdson, 1949a, 1950, 1952). Cuan¬ 
do existe más de una especie en un lago, suele haber una clara diferen¬ 
cia de ecología. Una especie puede ser pelágica de superficie, una segunda 
pelágica profunda, una tercera vivir en el fondo en agua somera y una 
cuarta vivir en el fondo de la profundidad del lago. En algunos lagos se 
encuentran individuos intermedios para complicar las cosas. Éstos parecen 
ser híbridos entre dos especies (Dottrens, 1953) aunque la pequeña viabi¬ 
lidad de los híbridos suele impedir el desarrollo de poblaciones híbridas 
(Svardson, 1952). Se desconoce qué es lo que regula la hibridación, puesto 
que en muchos lagos no se encuentran híbridos (Dottrens y Quar- 

tier, 1949). 

El “problema Coregonus ” ha perdido mucho misterio con la demostra¬ 
ción (VVagler, Svardson, Berg y Dottrens) de (pie las “razas” Coregonus, a 
pesar de su plasticidad fenotípica, son especies perfectamente genuinas, 
que han resultado de diferentes invasiones y del consiguiente aislamiento. 
Las pruebas de esta conclusión se han resumido por Sviirdson (1957). Re¬ 
conoce cinco especies paleárticas de Coregonus (Coregonus, sensu stricto), 
algunas de las cuales también se dan en Norteamérica. Algunas de ellas 
invadieron su actual zona de distribución al final del l’leistoceno o en el 
post-Plcistoceno, otras posteriormente. En ciertos lagos se ha producido 
considerable hibridación entre colonias primeras y posteriores. Dottrens 
(1959) ha llegado a conclusiones muy similares, pero cree que el lavaretus 
de Svardson consta de dos especies (lavaretus y tvartmanni). Análoga si¬ 
tuación se observa entre los peces del subgénero Leucichtfujs (arenques 
de lago) que tienen dos especies paleárticas y varias especies norteameri- 
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canas más (Walters, 1955; Sviirdson, 1957). En el lago Winnipeg coexisten 
cuatro especies muy similares que difieren en la curva de crecimiento, 
tamaño final y susceptibilidad para el parasitismo (Keleher, 1952). El origen 
de especies gemelas en los peces de los géneros Mtjoxocephalus, Osmerus, 
Clupea, Coregonus, y Gastcrosteus ha sido analizado por Svardson (1961) 
(Tabla XV-3). 

Insectos 

Las especies gemelas parecen especialmente frecuentes entre los insec¬ 
tos. Su descubrimiento ha sido relativamente lento ya que en la mayoría 
de las familias, incluso de los insectos más notorios, quedan muchas espe¬ 
cies por descubrir. En conjunto, las especies gemelas sólo se han descu¬ 
bierto cuando el grupo respectivo tiene importancia económica o médica. 

Lepidoptera. Las especies gemelas son especialmente frecuentes en el 
orden Lepidoptera. Ileydemann (1943) dio una lista de 40 parejas de es¬ 
pecies gemelas europeas y ha dado más casos en una publicación ulterior 
(1944). Incluso en la fauna de mariposas extraordinariamente estudiada 
del este de Norteamérica, se siguen descubriendo especies gemelas como 
en los géneros Milonga (Rawson y Ziegler, 1950) y Strymon (Klots y 
Clench, 1952). Casi todas las polillas que infestan los almacenes de pro¬ 
ductos alimenticios, forman grupos de especies gemelas (Corbet, 1943) 
que suelen diferir en las prefCencías alimenticias. Sólo dos de cuatro 
especies del complejo de la Tinaea granclla infestan el grano y de ellas 
T. granelln prefiere el trigo y T. infinella el centeno. En la familia Coleo- 
phoridae, hay muchos grupos de especies gemelas, en algunas de las cuales 
los genitales masculinos sirven para el diagnóstico y en otras no (McDun- 
nough, 1946). Especies gemelas de Solenobia procedentes de Suiza se des¬ 
cribieron por Sauter (1956) y Galliker (1958); su aislamiento en la repro¬ 
ducción fue estudiado por Seilcr y Puchta (1956). Un caso muy bien ana¬ 
lizado es el de dos larvas del género Clioristoneura (Tortricidae) «pie vi¬ 
ven una ( ftnnicerana), sobre las yemas del abeto y la otra (pinus) sobre 
las del pino Pinus banksiana. Las dos especies, aunque sumamente semejan¬ 
tes, difieren no sólo en la planta de cuyas yemas se alimentan, sino también 
en el tamaño medio, en el color, en la extensión de las alas, en el dibujo de 
éstas, en los genitales masculinos y en la estación de vuelo (Freeman y 
col., 1953: 121-1951). La mayoría de las especies gemelas de Lepidoptera 
se han descubierto por diferencias en las plantas de que prefieren alimen¬ 
tarse y por diferencias morfológicas en las armaduras genitales masculinas. 
Suelen encontrarse otros caracteres en cuanto las "razas de huésped” se 
reconocen como especies diferentes. 

Díptera. Las especies gemelas están muy difundidas entre los Diptera 
y en conjunto bien estudiadas, a causa de que muchas de las especies 
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timen importancia medica (Anopheles, Aedes, Simulium), genéticamente 
(Drosophila) o citológicanicnte (Sciara, Cliironomits). Ya se han conside¬ 
rado las especies gemelas en Drosophila y en el complejo Anopheles macu- 
lipennis. Se han i escrito otros numerosos grupos de especies gemelas en 
los Culicidae (Bates, 1919). El complejo norteamericano Anopheles maculi- 
pennis consta de* cuatro especies (Aitken, 1945; Kaitzmiller, 1959). La “es¬ 
pecie" oriental A. hijrcanus es de hecho un complejo de, por lo menos, 
ocho especies gemelas (Rcid, 1953). Anopheles punctulatus y el temido 
A. gamliiae (con nielas) son otros grupos de especies gemelas. Hay tam¬ 
bién varios grupos en el género Aedes como el complejo Aedes scutellaris 
(Marks, 1954). 

Las formas del complejo Culex pipiens indican que no todas las “razas 
biológicas” de los Culicidae son necesariamente especies gemelas. En un 
tiempo se clasificaron en tres especies: pipiens, rural de clima frío; moles¬ 
tas, mediterránea o urbana; y fatigans (= quinquefasciatus) subtropical. 
Los caracteres fisiológicos adscritos a las tres especies son los siguientes: 
A) pipiens: 1) pone huevos sólo después de tomar sangre, 2) requiere gran¬ 
des espacios para la cópula, 3) tiene un período de inactividad en invierno, 
4) se alimenta casi totalmente de aves y anfibios, no de mamíferos, 5) está 
confinada a los habitat rurales; B) molestas y fatigans: 1) frecuentemente 
ponen huevos sin haber tomado sangre (autogenía), 2 ) son capaces de 
copular en espacios reducidos (estenogamia), 3) tienen actividad repro¬ 
ductora todo el año, 4) se alimentan principalmente de mamíferos, 5) con 
frecuencia se encuentran en ambientes urbanos. Desgraciadamente, este 
diagnóstico sencillo, diagramático, no siempre resulta cierto. Son frecuentes 
estirpes con combinaciones de propiedades tales como B 1 A 2 A 3 B 4 A 5 o 
71iA 2 /LAiBr„ aunque todos los A t parecen también ser A 2 . La opinión de 


que son especies ha perdido crédito por la frecuencia de crías mixtas (por 
ejemplo de Ajll,) producidas por hembras únicas, fecundadas, tomadas 
de la vida salvaje (para detalles véase a Mattingly y col., 1951, 1953; Kitz- 
íniller, 1953). Esta variación no se ha entendido por completo, pero puede 
adelantarse un intento de explicación. Ilay razones para creer que cada 
una do las formas de C. pipiens fue originalmente una raza geográfica 
polimorfa. Incluso actualmente, fatigans y pipiens son en gran parte alo- 
pátridas y se fusionan en su zona de contacto formando tipos intermedios 
(" palíeos”, "cornilalus”). Estas razas tienen características muy ecotípicas, 
anaulogcnia e hibernación, por lo que se desarrollan especialmente en po¬ 
blaciones con clima frío. Como se lia señalado por varios autores, la ma¬ 


yoría de las poblaciones son sumamente polimorfas, pero hacia el norte 
disminuye verticalmente el porcentaje de hembras autógenas. Dos factores 
principales complican la investigación del problema Culex. Uno es que 
se establecen nuevas colonias, mediante transporte humano, por mosquitos 


procedentes de zonas muy distantes. Por ejemplo, poco después de la pri- 
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mera entrada en gran escala de tropas americanas en Australia, hacia 1912, 
se descubrió allí molestas, al lado del nativo fatigans. En aquel momento 
estaban los dos separados por una discontinuidad morfológica clara. A los 
10 años la solución de continuidad entre las dos formas se había colmado 
por hibridación (Druminond, 1951). Parece que muchos de los caracteres 
supuestamente morfológicos de los tipos fisiológicos de Culex son, de 
hecho, caracteres morfológicos incidentales de poblaciones locales, que en 
modo alguno se correlacionan necesariamente con la estenogamia o la 
autogenía. El pipiens rural de ch'ma frío parece menos sujeto a transporte 
humano y esto ha permitido la evolución de muchas diferencias entro los 
pipiens europeo y norteamericano. También ha permitido la evolución de 
una raza australiana endémica. Las costumbres sedentarias del Culex no 
doméstico se han traducido en la formación de razas geográficas relativa¬ 
mente uniformes y bien definidas, mientras que la mezcla, mediante trans¬ 
porte humano de las formas domésticas, explica en parte que estas formas 
sean tan polimorfas. 

La segunda complicación es más perturbadora. En pipiens Laven 
(1953, 1959) encontró factores citoplásmicos que producen barreras de 
esterilidad entre ciertas razas locales. Se ha encontrado hasta ahora cinco 
grupos de estirpes: uno en Europa occidental (Londres, París y otros lu¬ 
gares), uno en el norte de Alemania, uno en el sur de Alemania y dos 
en la zona mediterránea (Fig. 111-1). Los dos primeros grupos de estirpes- 
son, estériles cuando se cruzan \ los dos modos y los embriones mueren. 
Los machos de la estirpe de Alemania meridional se cruzan con fecundidad 
normal con hembras de las otras dos estirpes europeas. Sin embargo, los 
cruzamientos recíprocos son estériles (excepto una fracción del 1 por cien¬ 
to). Las estirpes americanas pipiens y fatigans son totalmente fecundas 
con la estirpe del norte de Alemania, pero más o menos estériles con las 
otras. El modo de heredarse indica la presencia de un factor citoplásmico. 

Estos grupos de estirpes corresponden con la definición de especies 
gemelas; sin embargo, hay una duda seria de si será legítimo considerar 
“especies” a estirpes alopátridas que pueden diferir por un solo factor 
genético. Con pipiens y fatigans comportándose como subespecies, y con 
molcstus y pipiens como subespecies o polimorfos, parecería paradójico 
considerar a pipiens mismo como un complejo de especies gemelas. Sin 
duda, ulterior investigación aclarará el problema, pero hasta el momento 
el complejo Culex pipiens se interpreta mejor como una sola especie poli- 
típica con muchas razas geográficas, ecológicamente polimorfas, algunas 
de las cuales han adquirido mecanismos de aislamiento imperfectos. Pol¬ 
la naturaleza de estos mecanismos, no pueden coexistir con éxito perma¬ 
nentemente dos de tales estirpes. Barreras de esterilidad citoplásmica entre 
razas geográficas también existen en Aedes y en otros culícidos. (Véase 
también Capítulo XV.) 
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1 ,a clasificación de las numerosas especies gemelas del género Chiro- 
nomus se está esclareciendo gradualmente con el estudio morfológico y 
ecológico y, en particular, por un análisis de los cromosomas salivares 
(Strenzke, 1959, 1960, con literatura). Según los datos disponibles, cabe 
poca duda de que C. tentans y pallidivittatus así como C. thummi y piger, 

sean especies estrictas. 


Coleópteros. En cada familia de coleópteros se conocen grupos de es¬ 
pecies gemelas pero son especialmente frecuentes en Curoulionidae, Chry- 
somelidae (Brown, 1958) y Lamellicornia. Brown (1945) describió un inte¬ 
resante grupo de unas 25 especies de coleópteros de hojas del género 
Calligrapha (Clirysomclidae), muchas de las cuales pueden distinguirse por 
caracteres morfológicos. Ensayos de alimentación y de cría y el estudio 
de los coleópteros en la naturaleza indican que se trata de especies 
genuinas. El análisis se dificulta por el hecho de que algunas de estas “es¬ 
pecies” son par fonogénicas (al menos en cinco “especies” no se conocen 
machos). El género Chnjsomcla es también rico en especies gemelas 
(Brown, 1956). El gorgojo “Calandra ortjzae L.” de hecho consta de una 
especie de gran tamaño que infesta el maíz y de una especie pequeña que 
infesta el trigo. No se cruzan entre sí (Birch, 1954). 

Orlhopiera. Las especies gemelas son muy frecuentes entre los ortóp¬ 
teros. En una serie de comunicaciones, Fulton (1931, 1933, 1937) observó 
que tres especies de grillos, confundidas bajo el nombre de Nemobius 
fasciatus, difieren no sólo en sus preferencias de habitat y en el canto, 
sino también en una serie de caracteres morfológicos secundarios. Así lo 
confirmó plenamente Cantrall (1943), y no hay duda de ‘que fasciatus , 
tinnulus y allardi son especies gemelas (Alcxander y Tilomas, 1959). En 
vista de las notorias diferencias en sus cantos, no es raro que se observen 
diferencias en las limas sonoras de los machos (Tabla 111*3). Nemobius 
fascv'tus no puede cruzarse, muwtras que allardi y tinnulus producen hí¬ 
bridos fecundos con un canto característico. La ausencia de este canto 
donde los habitáis de las dos especies se superponen, indica que ellas no 
se cruzan en estado natural. Las diferencias de canto entre especies geme¬ 
las del grupo Nemobius Carolinas se han descrito por Alcxander (1957b). 

Fulton (1925) encontró dos “razas” de Occanthus fultoni en Oregón, 
una de las cuales (“raza A”) coincide en lo esencial con niveus del este de 
Norteamérica en canto y en su costumbre de poner un solo huevo sobre 
la corteza de un árbol, mientras que la otra (“raza B”, O. rilctji) tiene un 
canto mucho más lento (90 chirridos por minuto a 21 0 C frente a 160 chirri¬ 
dos en la otra raza) y pone sus huevos en filas sobre ramitas de escaramujos 
y zarzamoras. Morfológicamente no se distinguen las dos formas, pero, 
aunque A no difiere en realidad de niveus oriental, en muchos aspectos, B 
concuerda más estrictamente con otra especie oriental O. nigricornis, aun¬ 
que las dos difieren en su morfología. Sería interesante saber más de los 
cantos y costumbres de puesta de la denominada O. niveus de Cuba y 
Méjico. Sin embargo, no hay duda de que la raza B de Oregón es una 
especie gemela distinta. Lo mismo se impone en las “razas fisiológicas” de 
Gryllus y Anaxipha, descritas por Allard (1929). 

Los grillos de campo, Grijllus (Acheta), constituyen un grupo notoria¬ 
mente difícil y aunque se han descrito 17 “especies” en Norteamérica, un 
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Tabla JII-3 .— Diferencias morfológicas en las limas sonoras y en las características 
de canto observadas en el grupo de grillos Ncmobius fascialus 

(según Pierce, 1948) 


Medida 


N. allardi 


N. fasciatus 


N. tinnulus 


Promedio de dientes en la 

lima (ala derecha) 192 (165-220) 

Longitud media do la lima 

(mm) M38 (1,32-1,50) 

Duración del pulso (seg) 0,002 
Número de golpes de dien¬ 
to por pulso . 162 (84 %) 

Frecuencias (oielos/seg) 7500 

Número de pulsos o chirri- 14-20 pulsos 

dos por segundo (los persisten¬ 

tes, 8) 


Naturaleza del canto 


Series de pulsos 
separados y 
distintos 


118 (101-126) 


214 (196-218) 


0,992 (0,81-1,12) 1,600 (1,5-1,74) 

0,006-0,010 0,02 


56 (47,5 *) 

7740 

4-12 pulsos por 
chirrido 

1,4-5,0 chirridos 


126 (58%) 

6300 

5-10 chirridos de 
un solo pulso 
por segundo 


por segundo 

Serie de chirridos Nota de tono alto, 


(o trenes de 
pulsos) discretos 


como de timbre 


¡diálisis morfológico detallado indujo a los mejores especialistas durante 
muclio tiempo ¡i aceptar una sola especie. Sin embargo, hay diferentes tipos 
biológicos (Allard, 1929) y un análisis de los grillos de campo de la zona 
restringida de Carolina del Norte permitió a Fulton (1952) distinguir 
cuatro especies diferentes a las que tendió a dar nombres vernáculos: 
triller, woods cricket, mountain cricket y beach cricket (trinador, grillo 
del bosque, grillo de monte, grillo de costa). Difieren en el canto (en parte), 
en el ciclo anual (Fig. 111-2), preferencia de habitat y en caracteres mor¬ 
fológicos secundarios. Que son verdaderas especies, ha sido confirmado 
por Alcxandcr (1957) y Bigelow (1960). Tendría interés comparar su 

citología. 

Iltpnenoptcra. Las especies gemelas parecen frecuentes entre las abe¬ 
jas. avispas y otros grupos de himenópteros. Las hormigas son particular¬ 
mente ricas en especies gemelas, lo que ha sido causa de mucha confusión 
y, en parte, de la peculiar nomenclatura polinómica que ha caracterizado 
durante mucho tiempo la taxonomía de las hormigas. La aplicación del 
concepto moderno de especie a las hormigas norteamericanas por Creigh- 
ton (1950), condujo a una simplificación espectacular de esta literatura. 
\ Vil son (1955) ha descrito recientemente especies gemelas en el género 
J,asías y lo mismo sucede en los géneros Myrmica (Brian y Brian, 1949) y 
Camponotus (Brown, 1950). La situación parece particularmente difícil 
en el género Fórmica. 


r 
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Casos dispersos de especies gemelas se han registrado en muchos gru¬ 
pos de insectos, como en los pulgones y colembola (Gisin, 1947). Sin em¬ 
bargo, la clasificación rara vez ha madurado lo suficiente para permitir 
el análisis cuantitativo de la frecuencia de las especies gemelas. Kont- 
kanen (1953) observó que, aproximadamente el 40 por ciento de las 292 



Fig. 111-2. Ciclo anual de cuatro especies gemelas de grillos (Grijlltis) en Carolina del 
Norte. Cada especie tiene su peculiar historia estacional. (Según Fulton, 1952.) 


especies de cigarras (Homoptera) de Finlandia, son especies gemelas, 
de las que llegan a darse hasta 13 en un solo género. En algunos casos no 
se han encontrado hasta ahora diferencias ecológicas entre pares de es¬ 
pecies gemelas simpátridas, como son Criomorphus affinís y bicarinatus, 
y Calligtjpona flaneóla y slraminea. 

Otros artrópodos. Las especies gemelas son indudablemente frecuentes 
entre los aradores, pero su estudio apenas ha comenzado. Existen tres ara¬ 
dores muy semejantes sobre la abeja, de los cuales uno Acarapis woodi es 
patógeno. Acarapis externas vive en un pliegue central entre la cabeza y 
la proplenra de la abeja, en la base del tentorio; A. dorsalis en un pliegue 
dorsal entre el mesoscuto y el mesoscutelo; y A. woodi en las tráqueas 
(Morgenthaler, 1934). La longitud tarsal y la distancia entre los estigmas 
ayudan a distinguir las tres especies. Especies gemelas se dan en muchos 
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géneros de arañas, por ejemplo en la araña venenosa denominada viuda 
negra (JMtrodeclus; Lévi, 1959). 

Varios géneros de crustáceos se destacan por la existencia de comple¬ 
jos de especies gemelas. En el género Gammarus se lia descrito una serie 
de formas similares como “razas” o “subespecies”, pero Kainne (1954) 
probó que son especies gcnuinas: G. zaddachi, G. salinos y G. oceánicos. 
Se conocen ya criterios morfológicos para todas estas especies, algunas de 
las cuales se descubrieron por sus preferencias para habitats de diferente 
salinidad. Una situación similar se da en el género Jacra de isópodos; 
Forsman (1949) y Bocquet (1953) han mostrado que existe cierto número 
de especies gemelas cada una caracterizada ecológica y cromosómicamente 
(Staiger y Bocquet, 1954). Recientemente se ha descrito una especie ge¬ 
mela en el género de copépodos Caíanos (Bowman, 1955). En los crustáceos 
de agua dulce, la situación, con frecuencia, es más compleja. En üaphnia 
se ha discutido mucho el número de especies en Norteamérica; hay tasa¬ 


ciones que las reducen a cuatro, con numerosas "subespecies” y varieda¬ 
des. Brooks (1957), encuentra no menos de 13 especies que pueden distin¬ 
guirse claramente, pero la variación no genética (ciclomorfosis, etc.) y la 
hibridación circunstancial pueden hacer difícil la delimitación. 


Olios invertebrados 

En los moluscos, análogamente, son frecuentes las especies gemelas y 
se han señalado algunas en casi todas las revisiones importantes. La di¬ 
ficultad de apreciarlas aumenta por la gran variación individual que se da 
en muchos géneros. Las variantes intraespecíficas difieren, con frecuencia, 
más que especies separadas. Se observan especies muy semejantes en los 
caracoles terrestres, en las babosas (donde a veces se descubren del mejor 
modo por diferencias en las pautas de galanteo), en los caracoles de agua 
dulce y en moluscos marinos. Se reconocen habitualmente en Europa 
cuatro especies gemelas de lepas en el género Patella, y hoy que se 
comprenden las diferencias, las especies parecen bien definidas en la ma¬ 
yoría de las localidades. Sin embargo, en Francia e Inglaterra se han en¬ 
contrado ejemplares intermedios, muchos de los cuales pueden ser híbri¬ 
dos, aunque se ha negado esta posibilidad (Evans, 1953). Las especies 
gemelas de Ltjmnaea se han recogido en una excelente monografía (Hu- 
bendick, 1951); en otros géneros (por ejemplo, Pisidiom) no se ha efectua¬ 
do aún un análisis completo. 

En vista de la relativa frecuencia de especies gemelas en organismos 
tan complejos morfológicamente como son los dípteros, himenópteros, co¬ 
leópteros, lepidópteros y crustáceos, cabría esperar una frecuencia incluso 
mayor en los invertebrados inferiores de morfología externa sencilla. Sin 
embargo, la dificultad de descubrir especies gemelas aumenta en estos 
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grupos. Así sucede, en particular, con los nemertinos, tubcrlarios y nemá- 
todos, en los que la mayoría de los caracteres taxonómicos son internos. 
Sin embargo, incluso en estos grupos, un estudio detallado de las carac¬ 
terísticas ecológicas y fisiológicas ha permitido descubrir complejos de 
especies gemelas que antes se pasaban por alto. Una vez reconocidas, con 
frecuencia se observa que tales especies gemelas están bien definidas mor¬ 
fológicamente. Por ejemplo, el nemertino hincos rubcr se creía que era 
una sola especie con dos “variedades” y se descubrió que consta de cuatro 
especies gemelas que difieren en el color, tamaño, proporciones, tamaño v 
posición de los ojos y color de los ganglios cerebrales. Algunas especies 
pueden contraerse mientras que otras se enrollan formando un haz; dos es¬ 
pecies se reproducen sexualmente, las otras asexualmente; la formación 
de gametos y el desarrollo larvario son específicos de especie. Las especies 
asexuales se regeneran muy bien, pero no las sexuales (Gontcharoff, 1951). 
El género de nemátodos Rhabditis parece rico en especies gemelas, pero 
el laborioso análisis de Osche (1952) indica que hay más diferencias 
morfológicas de lo que antes se sospechaba. 

Los invertebrados marinos sésiles se cree que están sometidos a mu¬ 
cha variación no genética, que depende de las condiciones locales del 
agua. En el género de corales Millcpora, hay individuos finamente ramifi¬ 
cados y con el pedúnculo grueso que crecen juntos en la zona de mare¬ 
jada y en aguas tranquilas. Sin embargo, Boschma (1948) mostró que el 
género contiene diez especies en vez de la única variable que admitían 
algunos autores recientes. La traonomía de la mayoría de los invertebra¬ 
dos inferiores es, en conjunto, demasiado inestable y está demasiado des¬ 
provista de interés médico y genético, para permitir la determinación de 
la frecuencia de especies gemelas. Sin embargo, se han encontrado espe¬ 
cies gemelas entre las esponjas (Lévi, 1956; Tabla III-4). 

Cuanto mas sencillo morfológicamente sea un grupo de organismos, 
tanto más difícil debería ser distinguir especies. Basándose en esta con¬ 
sideración, cabria esperar que el máximo número de especies gemelas se 
dé entre los protozoos morfológicamente sencillos. Se descubrieron en 
primer lugar por Sonneborn (1938), en Paramecium aurélia y por Jennings 
(1938) en P. borsaria. Aunque suelen registrarse como “variedades”, están 
aislados en la reproducción y corresponden a las especies de organismos 
superiores, como ha demostrado el análisis de Sonneborn (1957). Tales 
especies gemelas se han encontrado en otras especies de Paramecium y 
Eoplotes. El descubrimiento de especies gemelas en la clase Protozoa se 
consigue principalmente por experimentación (véase, no obstante, Hairston, 
1958). En el grupo de especies más estudiado, P. aurelia, se han recono¬ 
cido no menos de 16 “variedades”, algunas de las cuales bastante locales. 
Este número pudiera subir sustancialmente, si se ensayara un suficiente 
número de poblaciones locales de todas las zonas del globo. Análoga- 
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Tahi.a III—1. Algunas diferencias entre dos especies gemelas de esponjas, «alisan» 

* (según Lévi 1950) 


77. metschnikovi 
(•lobular 


Carácter que 
se compara 

Kstru'luxas de las 
células esféricas 
Pfiíodo do reproducción 

Zona ecológica 


Espermatogénesis 
Espermatozoo 
(lucilo 

Células grande» de! polo 
posterior de la larva 
Ragún 


77. dufardini 

Como rosetas 

Junio-septiembre 
o después 

Agua media y profunda, 
adheridas a guijas 
y rocas 

Simultánea 

Aberrante, discoidal 

Pequeño, multinuclco- 
lado 

Siempre con flagelos 

Sin pliegues, asconoidc 


Abril a junio 

Aguas someras en estua¬ 
rios, adheridas a las 
bases de algas mari¬ 
nas 

Sucesiva 

Normal 

Grande, sencillo 

Desnudas 

Con pliegues, siconoide 


mente, se conocen 16 “variedades” de P. cauclatum y cinco de P. burla¬ 
ría (Sonneborn, 1957). , 

Aún más difícil es determinar especies gemelas en protozoos parásitos 

v parcialmente asexuales. En muchos de ellos se conocen las denominadas 
razas biológicas (lloare, 1943), pero no se sabe basta que grado constitu¬ 
yen especies reproductivamente aisladas. Tropezamos, en parte, con e 
eterno problema de definir especies en organismos asexuales (Sonneborn, 
1957) y. en parto, con la imposibilidad de ensayar la capacidad ce cru¬ 
zarse “estirpes” que no pueden crecer en medios artificiales. La frecuencia 
de especies gemelas en estos organismos parece sumamente probable, se- 

gém muchos datos indirectos. 

El. DESCUBRIMIENTO DE ESPECIES GF.MEI.AS 

Por su semejanza morfológica superficial, las especies gemelas normal¬ 
mente se descubren por diversas diferencias de costumbres, ecológicas o 
fisiológicas. Algunos ejemplos de los atributos biológicos que distinguen 
las especies gemelas y que pueden ayudar a su descubrimiento se regis¬ 
tran en los párrafos siguientes. Otros se han mencionado en el apartado 

Diferencias biométricas. Aunque pueden faltar diferencias estructúra¬ 
los cualitativas entre especies gemelas, a veces pueden distinguirse por 
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estudios biométricos. Por ejemplo, así se ha hecho con Drosophita psettdo - 
obscura y persimilis (Reed y Reed, 1948) y para los peces Elheostoina 
nigmm y olmstedi (Stone, 1947). Tal análisis no ha de basarse necesaria¬ 
mente en caracteres métricos, sino que puede implicar todo tipo de aná¬ 
lisis de caracteres múltiples, como demostró Petasen (1947b) en mariposas 

del género Doloria o Lorkovvic (1942) en mariposas licaenidas del gé- 
ñero Everest, 

Ensayos de cita. En muchos casos se han descubierto especies gemelas 
al cruzar estirpes en el laboratorio. Patterson y Stone (1952) lian dado 
cuenta detallada de ello en Drosop'iila. Brindan otros ejemplos el escara¬ 
bajo del grano Calandra ortjzae (Bírch, 1954) y las especies gemelas de 
Paramecium (Sonneborn, 1957). El cruzamiento es particularmente impor¬ 
tante cuando las especies gemelas no son simpátridas. Moore (1954), al 
cruzar ranas del género Crinia del este y del oeste de Australia (previa¬ 
mente clasificadas como C. signífera y morfológicamente indistinguibles), 
encontró que estos cruzamientos eran estériles. La población australiana 
occidental ora de hecho una especie gemela, C. insignifera. Tales ensa¬ 
yos de cruzamiento constituyen el único modo do demostrar la existencia 
de especies gemelas alopátridas. 

Costumbres. La estructuia del nido ayuda a establecer especies en 
salanganas ( Collocalia ) en los termes (Desneux, 1948; Emerson, 1956), en las 
hormigas (Gósswald, 1941) y en ciertas avispas. En la avispa Polistes fu- 
seatus, se admitían tradicionalmente “18 variedades” (pie difieren en la 
pauta de color, pero no en estn\tura. Rau (1942) observó que cerca de 
Kirkwood, Missouri, tres de las presuntas “variedades" diferían en mu¬ 
chos atributos biológicos (Tabla I1I-5). No se cruzan; de hecho existe una 
hostilidad activa entre ellas. Rau (1946) saca esta conclusión: “por mi 
parte gustosamente considero pallipes métricas) y variatus como dos 
especies distintas”, y rubiginosas es la tercera. Las tres formas hoy se 
consideran por todos como especies genuinas. 

En el estudio de la conducta de las avispas depredadoras, Ádriaanse 
0947) observó que los individuos de Ammophila “campcstris” se clasifican 
en dos grupos distintos. De 69 individuos observados, 11 se ajustaban a la 
pauta campcstris de la literatura y 58 tenían una pauta no descrita basta 
entonces. Las diferencias de conducta entre los dos grupos se recogen 
en la Tabla 1II-6. Un especialista confirmó que ejemplares del nuevo 
tipo de avispas constituían una especie distinta ( ’adriaansci Wilke = pu¬ 
bescen* Curtís). 

Las dos especies de abejas Trígona braunsi y T. araujoi se reconocie¬ 
ron como distintas sólo por diferencias biológicas. T. braunsi tiene las 
celdillas de cría apiñadas y no en capas verticales; defiende su colmena 
derramando miel en la entrada y no combatiendo; y sus nidos suelen ser 
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Tabla III-5. Características de tres especies gemelas del grupo Polistes fuscatus 

(según Rau 1942, 1946) 


Carácter 


Color 


Nulo 


Funda la colonia 
Tamaño medio de 
la colonia al fin 
del verano 
Hibernación 

Guardas a la 
entrada del nido 


P. metricus 

Cuerpo pardo- 
negro nombrío 
Partes bien ilumina¬ 
das de construc¬ 
ciones humanas o 
en vegetación 
densa 
Una reina 

70-85 celdillas 

En grietas de 
edificios 
No hay 


P. variatus 

Bandas amarillas 
o pardas 
En cavidades del 
suelo, como vie¬ 
jas madrigueras 
de ratones 

Una reina 

120-140 celdillas 

En grietas de 
edificios 
No hay 


P. rubigitiosus 

Rojo ladrillo bri¬ 
llante sólido 
En oscuridad total, 
en árboles huecos 
o entre muros de 
edificios, bajo el 
tejado 

Muchas reinas 

Más de 140 

En cavidades 

Hay, también 
ventilan el nido 


saqueados por Lestrimclilta cubiceps, especie a la (pie T. araujoi es relati¬ 
vamente inmune (Portugal-Araujo y Kerr, 1959). 

Un estudio de los relámpagos emitidos por las luciérnagas del este de 
Norteamérica hecho por Barber (1951), descubre 18 especies de Plioturis 
en lugar de las tradicionales dos o tres especies. Una vez reconocidas, se 
observó que estas especies no sólo difieren en la frecuencia, pauta y color 
(amarillo, verde o rojizo) de sus emisiones de luz, sino también en la esta¬ 
ción de reproducción, en el habitat que prefieren y en pequeñas diferen¬ 
cias de color. Aunque no se aprecian diferencias en los genitales mascu¬ 
linos, es casi indudable que se trata de verdaderas especies (Fig. Iil-3). 


Taiii.a lll-í). Diferencias de conducta entre Ammophila campcstris y pubesccns 

(según Adriaansc, 1947) 


Carácter ctológico 

Procedencia del material de 
relleno del nido 
Elección de alimento 
Orden entre la puesta y el 
aprovisionamiento 
Estación de cría 


A. campcstris 
Una c?ntera 

Moscas portasierras 
Primero pone el huevo, 
luego caza 

Antes, termina en agosto 


A. pubescens 
Traído por el viento 

Orugas 

Primero caza, luego pone 
el huevo 

Después, hasta mediados 
de septiembre 
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Un estudio de las pautas de galanteo permitió a Gerhardt (1939) distinguir 
entre especies y variantes de color entre las babosas. 

Las estaciones de cría con frecuencia difieren en las especies gemelas, 
como sucede en la rana Lepiodactylus (Cei, 1949a), Corcgonus (Sviirdson, 
1957), Gryllus (Fulton, 1952), Photuris (Barber, 1951), en la polilla Cho- 
ristoneura (Smith, 1953), y en la esponja llalisarca (Lcvi, 1956) para men¬ 
cionar sólo unas cuantas. 

Vocalización. Desde el comienzo mismo de la historia natural so han 
utilizado las diferencias de canto y de notas de llamada para distinguir 
especies similares morfológicamente. De este modo Gilbert White, el vi¬ 
cario de Selborne, diferenció el mosquitero común (Phtjlloscopus colhjhita) 
y el mosquitero de los sauces (P. trochilus) como especies distintas 30 años- 
antes de la descripción formal hecha por Vieillot. Las diferencias de voz 
han permitido descubrir especies gemelas en los saltamontes (Faber, 1929) 
y en los grillos (Fulton, 1925, 1937, 1952). A veces el hecho permite 
una rápida identificación en el campo, incluso en mamíferos como en las 
ardillas del género Eutamias (Miller, 1944a). Los recientes perfecciona¬ 
mientos de los instrumentos electrónicos para registrar sonidos, han per¬ 
mitido ampliar rápidamente este campo. Con las nuevas técnicas, ha 
avanzado la discriminación de especies en los géneros de aves S timwlla 
(Lanyon, 1957), Empidonax (Stein, 1958) y Mtjiarclius (Lanvon, 1960) así 
como en los géneros de anfibios Hyla (Johnson, 1959), Crinia (Littlejohn, 
19?9), Bufo (Bogert, 1960) y Acris (Blair, 1958) y en los géneros de ortóp¬ 
teros Nemobius (Alexander, J957b) y Gryllus (Alexander, 1957a) y el 
ortóptero Magicicada (Alexander y Moorc, 1962). 

Preferencias de huésped. Las especies gemelas que se alimentan de 
plantas o que son parásitas, con frecuencia se descubren por que difieren 
en la especificidad de huésped. Entre los insectos así se observa particu¬ 
larmente con las polillas, escarabajos y cigarras. Se han encontrado espe¬ 
cies gemelas incluso en mariposas muy estudiadas, al comparar individuos 

tomados de diferentes plantas huésped (véase en el Capítulo XV, en razas 
biológicas). 

Patogenicidad. La primera indicación de que Amplíeles maculipen- 
nis es un complejo de especies gemelas, se dedujo de la distribución en 
manchas de los casos de malaria en zonas que se suponían ocupadas por 
esta especie. La misma clave ha servido para examinar numerosos grupos 
de especies tropicales de Anopheles y describir muchas especies gemelas. 
En el grupo de Malaya, que se suponía bien conocido, el número de espe¬ 
cies de Anopheles pasó de 30 en 1935 a unos 50 en 1960, debido al recono¬ 
cimiento de especies gemelas. 

Parásitos, comensales y simbiontos. Las especies gemelas con frecuen¬ 
cia difieren en el número o tipo de parásitos que padecen. Un par de es¬ 
pecies gemelas de Octopus de California se distinguió, al observar que 
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unos pulpos estaban parasitados por el mesozoario Dictjemennea abelis y 
otros por D. californica (Pickford y McConnaughcy, 1949). Los Octoptis 
parasitados por D. abelis viven en aguas profundas sobre fondos rocosos 
y sus huevos son diminutos (1,8 a 4 mm de longitud) con pedúnculos lar¬ 
gos adheridos en orlas. En el adulto los brazos son relativamente más 
largos, las ventosas mayores y los brazos hectocotilizados relativamente 
más cortos. Se denominaron Octopus bimaculatus. Los individuos parasi- 
tados por D. californica viven en aguas más someras donde las rocas se 
apoyan sobre un fondo blando y ponen huevos mayores (9,5 a 17,5 mm) 
con pedúnculos más cortos, adheridos en pequeñas pinas. Esta especie 
recibió el nombre de O. bimaculoides . Los machos de una especie no se 
cruzan con las hembras de la otra. 

Emerson (1935) descubrió un par de especies gemelas de termes (Na- 
sutitermes) por diferencias en la fauna de escarabajos estafilínidos de sus 
nidos. La especie de turbelario Pohjcelis tenuis se descubrió en Inglaterra 

que algunos Pohjcelis tenían un pro¬ 
medio de 22 individuos del pcrítrico Urceolaria mitra sobre su superficie, 
mientras otros (P. nigra) sólo soportaban por termino medio 0,7 individuos] 
Sin embargo, los perítricos de los diversos huéspedes no diferían entre sí 
(Reynoldson, 1956). Las diferencias entre las especies gemelas respecto a 
su susceptibilidad para los parásitos también se ha señalado entre peces 

(Kaeleher, 1952), avispas (Bohart, 1942) y para los homópleros (Lal, 1934- 
Matamorosch, 1958). 

Citología. Un estudio de las pautas de cromosomas ha permitido des¬ 
cubrir numerosas especies gallas o, al menos, ha establecido diferencias 
entre troncos y estirpes que se sospechaba pertenecían a diferentes espe¬ 
cies, por la dificultad de cruzarlas en el laboratorio. De los varios casos 
descritos en el género Drosophila (Patterson y Stone, 1952; VVhitc, 195-1). 
el mejor conocido es el de D. pseudoobscwa y persimilis (Dobzhansky y 
Epling, 1944). El análisis citológico mostró que Sciara "fenestralis” consta 
de dos especies que difieren en las pautas de bandas de los cromosomas de 
las glándulas salivales, en la razón de sexos de la descendencia (la des¬ 
cendencia de una especie es unisexual, o todos machos o todos hembras) 
y, finalmente, en la imposibilidad de producir híbridos al cruzarlos 
(McCarthy, 1945). Un estudio de las pautas de bandas de los cromosomas 
de las glándulas salivales ha ayudado a vencer obstáculos en el género 
taxonómicamente difícil Chironomus. Lo mismo vale para las moscas ne¬ 
gras (simulidos). Los ejemplares se englobaban como Prosimulimn lúrtipcs 
y se descubrió por el análisis citológico que incluyen dos especies gemelas 
(Rotlifels, 1956), que difieren en la ordenación de los genes del brazo largo 
del tercer cromosoma. Al parecer, hay muchas de tales especies gemelas 
en los Simuliidae (Syme y Da vis, 1958; Dumbar, 1959). 

Una comparación de los cromosomas del escarabajo buprestido Agrihis 
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anxius, procedente del abedul y del álamo (Smith, 1949), mostró la exis¬ 
tencia de dos especies gemelas. El perforador del abedul tiene 22 cromo¬ 
somas mientras que el del álamo ha perdido el cromosoma original Y 
y el cromosoma X se ha fusionado con un autosoma, con lo que pre¬ 
senta el número nuevo de cromosomas de 20. Un ulterior análisis taxo¬ 
nómico mostró «pie la especie del abedul tiende a tener más reflejos co¬ 
breados en el pronoto y en la cabeza y lóbulos laterales más anchos en los 
genitales masculinos que la especie del álamo. La especie del álamo 
surge de 6 a 16 días antes que la del abedul. No hay pruebas de que se 
produzcan híbridos en la naturaleza (Barter y Brown, 1949). 

El análisis filológico descubrió una especie antes desconocida de sal¬ 
tamontes muy semejante a Austroicctes pusillus (VVhite y Key, 1957) y 
varias especies gemelas de mamíferos (Matthey, 1959). Buenas diferencias 
cromosómicas entre especies gemelas existen en cierto número de géneros 
de crustáceos como Ctjclops (Ilarding, 1950) y Juera (Staiger y Bocquet, 
1954). Se trata sólo de unos cuantos ejemplos seleccionados de diferencias 
cromosómicas notorias entre especies que morfológicamente son muy 
similares. 

Análisis bioquímico. Es de esperar que los métodos bioquímicos sensi¬ 
bles, como la electroforesis, la cromatografía, y otros métodos de análisis 
de proteínas, se empleen cada vez más para confirmar diferencias de es¬ 
pecies que se sospeche. Eichhorn (1958) pudo confirmar mediante croma¬ 
tografía en papel, las diferencias entre 3 especies de afídidos que previa¬ 
mente se habían descubierto por análisis biométrico. 

Tipos especiales de especies gemelas 

En tanto que la mayoría de las especies gemelas no difieren de otras 
especies sino en lo ligero de sus diferencias morfológicas, hay algunas 
excepciones. Por ejemplo, los autopoliploides, no raros en las plantas, con 
frecuencia se distinguen difícilmente de sus antepasados diploides. Sin 
embargo, en los casos en (jue no hay recruzamientos con los diploides, o 
cuando el recruzamiento produce triploides no viables, el hecho establece 
sin duda acervos de genes independientes y, por consiguiente, especies 
distintas biológica y genéticamente hablando. Aún no se ha decidido 
si se produce o no autopoliploides en animales que se reproducen sexual- 
mente (Capítulo XV). 

Otra clase especial es la de las “especies partenogenéticas” que se 
producen en muchos insectos e invertebrados inferiores. Entre las especies 
gemelas de escarabajos crisomélidos descritas por Brown (1945), se sabe 
que muchas sólo se conocen en el sexo femenino y al parecer se repro¬ 
ducen por partenogénesis estricta. Lo mismo puede decirse de los gorgojos 


de franja blanca (Buchanan, 1947) de las polillas psíquidas del género 
Solenobia (Sauter, 1956) y de los isópodos del género frichoniscus (Van- 
de!, 1940). Algunas de las “razas biológicas” de Trichogramma minutum 
parecen también ser, al menos en parte, partenogenéticas y reproducirse 
aisladamente unas de otras (Harland y Atteck, 1933). Si estos casos deben 
considerarse clonas o especies gemelas, depende de los criterios adoptados 
para “especies” en los organismos asexuales (Capítulo XV). Los animales 
partcnogenétieos tienden a desarrollar poliploidia y a sumar otro nivel de 
complejidad. Las “razas” poliploides de gorgojos (Suomalainen, 1950) y 
de Solenobia (Seiler, 1961) son casos bien analizados; otros se dan en 
Trichoniscus y otros géneros estudiados por White, 1954. La mayoría de 
estos poliploides se reproducen aisladamente de la especie diploide paren- 
tai, incluso en los casos en que no hay diferencias morfológicas visibles. 
Como decididamente no son “razas biológicas”, lo mejor es considerarlas 
especies gemelas. Se sabe muy poco de la naturaleza eromosómica de los 
nemátodos que se reproducen partenogenéticamente para tomar una de¬ 
cisión definitiva de su rango taxonómico (Osche, 1954). 

Quienes se adhieren a un concepto puramente morfológico de las es¬ 
pecies suelen considerar las especies gemelas como “razas biológicas”. La 
gran mayoría de las denominadas razas biológicas de la literatura (por 
ejemplo, 1 horpe, 1930, 1940) se reconocen hoy como especies gemelas, fin 
palabras , de Thorpe hay formas “que con plena base biológica deberían 
clasificarse como especies distintas”. Con la sustitución de la definición 
morfológica de especie por una definición genético-biológica, no hay nin¬ 
guna razón para seguir considerando tales especies crípticas como “razas”. 
Véase en el Capítulo XV una discusión detallada de las razas biológicas. 

El significado de las especies gemelas 

La especiación en las especies gemelas no difiere en nada de la espe- 
ciación en otras especies. Fuera de contados casos de autopoliploidia y de 
partenogénesis (véase antes), la especiación geográfica es el proceso nor¬ 
mal por el que se originan especies gemelas. Así se impone en los grupos 
mejor analizados taxonómicamente. Entre los anofeles, por ejemplo, son 
frecuentes las subespecies y muchas especies son todavía esencialmente 
alopátridas: Anophclcs atroparvus y labranchiae, u occidenlalis, freeborni 
y aztecus (Bates, 1949). Reid (1953) saca la conclusión de que el grupo 
A. lujrcanus de especies gemelas "parece conformarse a la pauta clásica de 
especiación por aislamiento geográfico”. La mayoría de las formas dis¬ 
tintas de este grupo se dan en las Islas Filipinas, que constituye la zona 
más aisladas de su ámbito. Patterson y Stone (1952) llegaron a la misma 
conclusión con respecto a la especiación de las especies gemelas de Dio- 
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sophila. Especies gemelas total o esencialmente alopátridas se dan en 
muchos géneros, lo que refuerza las pruebas de la especiación geográfica. 

Una cuestión mucho más difícil es el significado evolutivo de las espe¬ 
cies gemelas. ¿Por qué algunas especies íntimamente emparentadas son 
muy diferentes y otras no se distinguen en su morfología. En definitiva, 
las especies gemelas no son especies in statu nascendi que sólo han 
adquirido las propiedades “biológicas” de la especie pero todavía no las 
genéticas. Todas las pruebas de que disponemos indican que las especies 
gemelas muestran el mismo número de diferencias genéticas que otras 
especies íntimamente relacionadas. 

Parece que las especies gemelas plantean un problema de genética del 
desarrollo. Trabajos recientes sobre este campo han aportado muchas prue¬ 
bas (véase Capítulo X) de que recibe un premio selectivo el manteni¬ 
miento del fenotipo. Toda perturbación del proceso de desarrollo por mu¬ 
tación, se traducirá en una presión selectiva en favor de otros genes que 
restablezcan el desarrollo -según los cauces normales, comprobados por el 
tiempo (Lerner, 1954; Waddington, 1956a). 


I. Puede producirse una reconstrucción del genotipo, resultante en el aisla¬ 
miento en la reproducción de dos especies, sin efecto visible sobre la mor¬ 
fología del fenotipo. 

6 . Los cambios evolutivos de la constitución genética parecen verifi¬ 
carse en grupos de especies gemelas, con igual velocidad que en grupos de 
especies muy distintas morfológicamente. 


Conclusiones respecto a las especies gemelas 

1. No hay ninguna distinción acusada entre especies ordinarias y espe¬ 
cies gemelas. Simplemente, las últimas se encuentran cerca del extremo de 
un amplio espectro de diferencias morfológicas progresivamente decrecien¬ 
tes entre especies. La existencia de poblaciones naturales con todos los 
atributos genéticos y biológicos de una verdadera especie pero con escasa 
o ninguna diferencia morfológica, descubre la vulnerabilidad del concepto 
de especie puramente morfológico. 

2. Cuando se analizan a fondo las especies gemelas, suele descubrirse 
que difieren en una serie de pequeños caracteres morfológicos. Como las 
especies ordinarias, suelen diferir entre sí por soluciones de continuidad 
manifiestas. 

3. Las especies gemelas, al parecer, abundan más en los tipos de ani¬ 
males en los que los sentidos químicos (olfato, etc.) están más desarrolla¬ 
dos que el de la vista. Aunque no se distingan por el ojo humano, estas 
especies gemelas difieren evidentemente entre sí, como lo prueban expe¬ 
rimentos de cruzamiento. Las especies gemelas son, al parecer, más raras 
en organismos que, como las aves, dependen principalmente de la vi¬ 
sión en el reconocimiento de caracteres epigámicos. 

4. No hay ningún indicio de que las especies gemelas surjan por un 
proceso de especiación distinto del que da lugar a las otras especies. 

5. El grado de semejanza morfológica en las especies gemelas indica, 
no una semejanza genética, sino más bien una homeostasis de desarrollo. 
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Capítulo IV 

j PROPIEDADES BIOLÓGICAS DE LA ESPECIE 


('liando so introdujo en biología el término “especie” designaba prima¬ 
riamente una unidad sistemático-morfológica o, aún peor, simplemente 
mi binomio latino. Cuando se emprendió el estudio de las especie" por los 
naturalistas de campo, por una parte, y por los biólogos de los labora¬ 
torios, por otra, resultó cada vez más claramente que la distinción morfo¬ 
lógica de cada especie es una señal de la presencia de un sistema bioló¬ 
gico distinto. 

Caracteres df. la especie biológica 

La literatura taxonómica destaca “caracteres de especie”. Así se desig¬ 
na en general a todo atributo de una especie que la diferencia de otras 
especies (y por ello tiene valor de "diagnóstico”) y que es razonablemente 
constante (invariable), de modo que una especie puede reconocerse por 
uno de estos caracteres de inmediato. Los caracteres morfológicos son los 
más utilizados para fines de diagnóstico y con material conservado; a ello 
se debe su gran estimación en la literatura taxonómica. Sin embargo, com¬ 
paraciones más minuciosas muestran siempre que una especie puede di¬ 
ferir de otra, no sólo en aspectos de su morfología externa, sino también 
en el tamaño, color, estructura interna, caracteres fisiológicos, estructuras 
celulares, constituyentes químicos (particularmente proteínas y ácidos nu¬ 
cleicos) exigencias ecológicas y conducta. Se han hecho resúmenes de tales 
diferencias específicas (Mayr, 1948; Mayr, Linsley y Usinger, 1953). Siem¬ 
pre que se presta especial atención a un aspecto particular de los animales, 
se descubren numerosas diferencias inesperadas entre especies, por ejem¬ 
plo. al estudiar la fisiología comparada (Prosser, 1955, 1957) o en estudios 
comparativos de conducta animal (Mayr, 1958). 

Darwin y la mayoría de los naturalistas estaban convencidos de que 
las diferencias entre especies son, en último análisis, siempre adaptativas. 
Otros autores sostenían la tesis opuesta: “Una revisión de los caracteres 


que diferencian Jas especies (y en menos extensión los géneros) descubre 

que, en la gran mayoría de los casos, los caracteres específicos carecen de 

significado adaptativo conocido (Robson y Richards, 1936:314). Un nuevo 

análisis de los caracteres de las especies descubre que este conflicto de 
opiniones puede armonizarse en gran parte. Toda especie es el producto 

de una larga historia de selección de modo que está bien adaptada al 
medio en «pie vive. No hay duda de que el fenotipo como un todo, in¬ 
cluyendo sus propiedades fisiológicas, es adaptativo y está producido por 
un genotipo que resultó de selección natural. A ello no se opone el hecho 
de que un componente circunstancial del fenotipo pueda carecer de relie¬ 
ve adaptativo. Luego se discutirán qué razones abonan esta afirmación, en 
particular la posibilidad de que la pléiotropía de genes sea responsable 
de caracteres de especie selectivamente neutros (Capítulo Vil). El actual 
capítulo y el siguiente (que son un resumen de varios capítulos manuscri¬ 
tos inéditos) se dedicarán a considerar tres series de atributos biológicos 
de la especie, a saber: 1) los que adaptan la especie a su medio físico, 
2 ) los que capacitan la especie a coexistir con concurrentes potenciales, 
y 3) los que permiten a la especie mantener un aislamiento reproductivo 
respecto a otras especies (Capítulo V). 


Adaptación al medio físico 

La afirmación de que toda especie está adaptada a su medio, es una 
perogrullada. En las zonas continentales sin barreras físicas, los límites de 
la especie indican la línea, pasada la cual, la especie ya no está adaptada, 
y la existencia misma de toles límites brinda una prueba tangible de las 
limitaciones de esta adaptación. Algunos factores que contribuyen a la 
adaptación son evidentes, particularmente los que se manifiestan en el 
fenotipo visible. El color blanco de muchas aves y mamíferos árticos o 
el color de arena de las especies del desierto cuentan entre estos caracteres 
adaptativos evidentes. Más difíciles de apreciar y, sin embargo, más im¬ 
portantes son varios mecanismos reguladores fisiológicos que no solamente 
permiten sobrevivir dentro del margen de reproducción, sino que también 
aseguran la reproducción necesaria para que el tamaño de población se 
mantenga dentro de un nivel más o menos constante. Hemos mostrado 
en el capítulo anterior que incluso especies muy semejantes e íntima¬ 
mente emparentadas pueden diferir entre sí en varios caracteres no 
morfológicos relativos a la fisiología, ecología y conducta. Numerosas 
diferencias específicas de este tipo se citan en la vasta literatura fisiológica, 
véase por ejemplo Prosser (1955, 1957), y ecológica (por ejemplo, Allee 
y col., 1949; Hesse, Allee y Schmidt, 1951). Todas estas comparaciones de 
especies íntimamente relacionadas indican que cada especie es un sistema 
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biológico distinto, con tolerancias específicas de especie, al calor, frío, 
humedad y otros factores del medio físico, con sus preferencias de habi¬ 
tat, fecundidad, velocidad de renovación de la población y otras numero¬ 
sas constantes biológicas. Las especies próximas pueden superponerse en 
estas propiedades, sin embargo cada especie está caracterizada por valo¬ 
res promedios bien definidos. Los estados fisiológicamente constantes se 
mantienen por sistemas homeostátieos bastante complejos que se com¬ 
parten, en sus propiedades esenciales, no sólo por los miembros de una 
misma población local, sino por todos los miembros de la especie, a pesar 
de cierto grado de variación geográfica. La dispersión de individuos por 
porciones menores o mayores del margen de la especie, que se traducen 
en una mezcla de los genotipos, premia la existencia de mecanismos ho- 
mcosláticos amplios de la especie. Es probable que los genes adaptativos 
generalizados, particularmente los que contribuyen a la adaptación en los 
heterocigotes, están implicados en el funcionamiento óptimo de estos me¬ 
canismos homeostátieos específicos de especie. Sirven, por una parte, como 
el elemento que presta unidad a una especie (Capítulo X) pero, a la vez, 
contribuyen en gran parte a establecer y localizar los límites de la especie. 
Tales dispositivos homeostátieos tienen límites definidos de tolerancia, pa¬ 
sados los cuales no pueden ajustarse a las condiciones externas. El resul¬ 
tado es que cada especie tiene su medio óptimo, que probablemente se 



Fio IV-1. Eliminación <lc dióxido de carbono por dos especies de calandrias a distintas 
temperaturas ambientales. El escribano hortelano = Emberiza hortulana, y el escribano cerillo 

= E. citrinella. (Según Wallgren, 1954.) 


acerca a las condiciones del centro de su margen, y límites definidos de 
tolerancia respecto a la latitud y altitud. 

Algunos ejemplos pueden aclarar tales diferencias fisiológicas entre es¬ 
pecies. Wallgren (1954) lia mostrado que dos especies de escribanos del 
norte de Europa difieren en la preferencia y tolerancia de temperatura 
(Fig. IV-1). La especie más septentrional. Emberiza citrinella, es menos 
resistente a las temperaturas altas y, en particular, a olas prolongadas de 
calor. Emberiza hortulana, especie más meridional, tolera mucho más calor, 
pero muestra mayor pérdida de calor a temperaturas bajas. Posee un 
metabolismo graso muy distinto, correlacionado con un impulso migrato¬ 
rio más fuerte. La temperatura ambiental puede tener gran importancia, 
incluso en vertebrados de sangre caliente, como ya lo infirió Kendeigh 
(1934) basándose en un estudio de la tolerancia a la temperatura y la 
pauta de distribución del chochín casero (Troghnhjtes acción). Mucho 
más notorio es cómo dependen de la temperatura los vertebrados acuáti¬ 
cos de sangre fría, como observó Moore (1949) en el género Rana (Ta¬ 
bla IV-1). En Telinatobius schreiteri, la rana de gran altitud de los Andes 
argentinos, Cei (1949b) encontró actividad sexual continua y espermato¬ 
génesis durante todo el año, aunque se produjeran olas de boladas en in¬ 
vierno. Las especies de invertebrados marinos que viven en el océano Ar¬ 
tico, están análogamente adaptadas a cumplir todo su ciclo reproductivo a 
temperaturas que difícilmente llegan a 0 o (Thorson, 1936, 1950). La velo- * 
cidad de desarrollo larvario de invertebrados marinos del ártico es casi 
tan rápida en sus especies análogas templadas o tropicales, porque se com¬ 
pensa con mayor consumo de oxígeno y mayor velocidad de división celu¬ 
lar a temperaturas iguales. El consumo de oxígeno en los lamelibranquios 
adultos es casi el mismo ei\espeeics árticas a 0" que en especies boreales, 
a 8 o , en especies mediterráneas, a 12° y en especies tropicales a unos.25-30°. 

Entre los factores limitantes para los animales terrestres, la tolerancia 
a la temperatura y las necesidades de humedad se manifiestan con máxima 
frecuencia como diferencias específicas. Pittendrigh, por ejemplo, ha de¬ 
mostrado diferencias en las necesidades de humedad ele especies muy pró¬ 
ximas de Drosophila (1958) y de Anophcles (1950). Drosophila persimili .? 
muestra fototactismo positivo cuando se la perturba; en cambio, D. pscmlo- 
obscura fototactismo negativo en estado de ligera excitación (Piücndrigh, 
1958; Lewontin, 1959). Seis especies de hormigas del género Fórmica que 
se clan en la región de Chicago, difieren mareada mente en sus tolerancias 
de temperatura y humedad. A humedad alta incerta es superior a montana 
y subsericea lo es a ulkei; y a humedad escasa, la relación se invierte 
(Talbot, 1934). Las diferencias están correlacionadas con las preferencias 
de habitat y de margen geográfico (Tabla IV-2). De dos especies muy 
próximas de caracoles europeos (Hclicella), la especie oriental (obvia) 
muestra preferencia por temperatura más alta y resiste mejor tempérala- 



Tabla IV- T. Relación entre distribución geográfica, costumbres de cría y características embriológicas adaptativas en cinco especies 

de ranas norteamericanas , Rana 
(según Moore, 1949) 
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ras extremas. La especie occidental (ericetonnn) tiene preferencia por mía 
humedad muy superior y muestra fototactismo negativo. Es evidente la 
adaptación a un clima oceánico en la especie occidental y a un clima 
continental en la especie oriental (Melchingcr, 1955). Cinco especies de 
lagartos cubanos Anolis difieren en la temperatura v preferencias para 
situarse (Ruibal, 1961). ' 1 
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Tabla IV-2. Tiempos de supervivencia media (horas) de hormigas a diferentes 
temperaturas y humedades relativas (según Talhot, 1934) 


Especie 


F. ohscurivcntris 
montana 
incerta 
subintegra 
ulkei 

subsericea 


Temperatura (*C) y humedad relativa (%) 

30.4 ± 0,34° 30,6 ± 0,3" 41,2 ± 0,8' 

44,3 ± 1,2 12,1 ± 2,7 8,3 ± 0,1 


25,35 

54,49 

18,16 

41,64 


14,06 

9,50 

8,12 

6,62 

6,18 

2,81 
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Las diferentes especies alcanzan diferentes grados de adaptación a 
medios tan extremados como el desierto. Por ejemplo, ciertas especies de 
aves se independizan de beber agua y pueden vivir de agua metabólica y 
tal vez de un rocío circunstancial (Hoesch, 1953), mientras las restantes 
aves necesitan beber agua. Ciertos roedores del desierto, por ejemplo 

Perognathus y las ratas canguro (Dipodomys) pueden también subsistir sin 
beber agua (Lindeborg, 1952)V 

Los investigadores de la dinámica de población han observado que 
muchos componentes de la productividad, como son la fertilidad, la fecun¬ 
didad, la esperanza de vida y, en los animales sociales, el tamaño de la 
colonia, tienen un componente genérico fuerte y pueden diferir de una 
especie a otra. Schneirla (1957) da algunas de las diferencias de tamaño 
de colonia y de reproductividad entre dos especies comunes de hormigas 
americanas guerreras Eciton hamalum y E. burchcUi (Tabla IV-3). Las di¬ 
ferencias entre especies estrechamente relacionadas en la longevidad y fe¬ 
cundidad se lian observado no sólo en insectos sino en muchos mamíferos 
por ejemplo, en ratones de genero Peromtjscus (Tabla 1V-4). 

Sonneborn (1957) y sus colaboradores han observado la diferencia que 
puede darse en todos los tipos de caracteres biológicos, en dieciséis espe¬ 
cies gemelas de Paramccium aurclia. Estas especies pueden diferir, no 
solo en la preferencia de temperatura, en el tamaño, y en la velocidad 
de maduración, sino también en cl sistema de tipos de conjugación, en la 
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Tabla IV-3. Comparación de especies en hormigas guerreras , Eciton 

(según Schneirla, 1957) 


Característica 
Cielo funcional 


Orden de incursión 


Cría 


Población de la colonia 
Duración de la puesta 
de huevos (días) 
Número de huevos 
en cada cría 


E. hamatum 

Fase nómada, 16-18 días 
(moda, 17) 

Fase sedentaria, 18-21 días 
(moda, 20) 

Columna ramificada con 
pequeños grupos ter¬ 
minales 

Cría de obreras, 60.000 + 
cría sexual (en la madu¬ 
rez) unos 15.000 machos 
y 6 reinas 

150.000 — 250.000 

Unos 7 (cima, 2-3) 

60.000 + 


E. burchelli 


Fase nómada, 11-16 días 
(moda, 13) 

Fase sedentaria, 19-22 días 
(moda, 21) 

Enjambre: gran grupo de 
avance, abanico básico, 
columna de consolidación 
Cría de obreras, 120.000 + 
cría sexual (en la madu¬ 
rez) unos 3.000 machos 
y 6 reinas 
300.000—1.500.000 

Unos 10-12 (cima, 3-4) 

120.000 + 


Tmii.a IV-4. Diferencias biológicas (valores medios) de tres especies de pcromyscus 

(según McCabe y Blanchard, 1950) 


Característica 

P. maniculatus 

MAMAMA & A • A A 

P. truel 

» . BB • . •• • • • * 

F. cali for ni cus 

— -■ • • 

Número de carnudas por 
estación 

* 1 • • • • 1 ^ — — — 

4,00 

3,40 

3,25 

Número de crías por ca¬ 
mada 

5,00 

3,43 

1.91 

N ú i ncxrc > de dcsc< •! id ¡cu tes 
por hembra que cría y 
estación 

20,00 ‘ 

11,6(5 

6,21 

Duración de la vida (en 
días) 

152 

100 

275 

\ 


duración del período de maduración, en el sistema de serotipos^y en la 
forma de fecundación en la senilidad (autogamia versus selfing ). 

Estos ejemplos podrían multiplicarse ad libitum. Parece claro, sin em¬ 
bargo, que toda investigación reciente no lia hecho sino confirmar la 
convicción de que cada especie es un sistema biológico singular. Por se¬ 
mejantes que morfológicamente parezcan dos especies, se observará que 
difieren en preferencias y tolerancias fisiológicas y en muchos aspectos de 
su ciclo de vida desde la fase de huevo hasta la muerte. Sin embargo, 
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apenas si ha comenzado la descripción precisa de tales diferencias v de su 
relación con el nicho particular de una especie, su margen geográfico v 
su historia evolutiva. 


Adaptaciones que iiacen posible la coexistencia de especies 

Entre las numerosas características biológicas de la especie, hay dos 
tipos de ellas que tienen particular importancia en el proceso de la espe- 
ciación (Mayr, 1918). Son las propiedades especiales' que permiten la sim¬ 
patía entre especies íntimamente emparentadas, las propiedades que una 
especie incipiente debe adquirir para conseguir que se complete el pro¬ 
ceso de la espeeiación: 1) mecanismos que garantizan el aislamiento re¬ 
productivo (véase Capítulo V) y 2) la capacidad de resistir la competencia 
do otra especie que utilice los mismos o similares recursos del medio. 

El resto de este capítulo se dedicará a estudiar estas interacciones eco¬ 
lógicas entre especies íntimamente relacionadas, la* naturaleza de tal in¬ 
teracción y sus efectos evolutivos. 


Concurrencia 

Darwin (1859) insistió mucho en Ja importancia evolutiva de la con¬ 
currencia y en su contribución a la selección natural: 

Como las especies del misino género habitualmente poseen, aunque no falten excep¬ 
ciones, gran semejanza en las costumbres y constitución y siempre en la estructura, 
si entran en concurrencia entre ellas, suele establecerse una lucha más grave que 
entre las especies de distintos géneros. 

Desgraciadamente, se refirió a la competición en términos tan drásticos 
como “lucha grave” y “una especie ha quedado victoriosa sobre otra 
en el gran combate de la vida”. Para ciertos autores, desde entonces la 
competición ha significado combate físico y, a la inversa, la ausencia de 
combate físico se ha considerado señal de falta de competencia. Tal 
opinión es errónea. Es cierto que se producen combates o agresiones 
reales entre competidores, en particular entre los vertebrados superiores 
que defienden territorios (véase pág. 101). Entre los invertebrados marinos 
sésiles, donde la cantidad de sustancia disponible puede ser el factor limi¬ 
tante, las especies que crecen más rápidamente pueden predominar v li¬ 
teralmente matar a los competidores que crezcan más despacio. Tal situa¬ 
ción se ha descrito entre especies concurrentes de las lapas entre mareas 
(Connell, 1959). Sin embargo, en la mayoría de los casos, una concurrencia 
espectacular sólo se produce cuando dos especies acaban de ponerse en 
contacto o donde un cambio radical del medio ha transtomado oí equi- 
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librio dinámico previamente existente. Como Brown y Wilson (1956) lian 
afirmado correctamente, tal fase aguda de la concurrencia es, con frecuen¬ 
cia, “una fase relativamente fugaz en la relación entre especies animales” 
y será sustituida por un nuevo equilibrio en el que se evite la concurren¬ 
cia grave. Asi, la relativa rareza de manifestaciones abiertas de compe¬ 
tencia en la naturaleza no demuestra la insignificancia de la concurren¬ 
cia, como afirman algunos autores, sino, por el contrario, el elevado pre¬ 
mio que la selección natural paga por el desarrollo de costumbres o pre¬ 
ferencias que disminuyan la gravedad de la competición. 

No se lia alcanzado todavía unanimidad en una definición precisa de 
concurrencia, y, sin embargo, siempre se significa con ello que dos espe¬ 
cies buscan simultáneamente un recurso esencial del medio (como alimen¬ 


to, un lugar donde vivir, ocultarse o reproducirse) que se encuentre en 
cantidad limitada. En consecuencia, la concurrencia se hace más aguda 
a medida (pie crezca la población de cualquiera de las especies. Todo 
factor cuyo efecto se haga más grave al aumentar la densidad de la po¬ 
blación (y esto puede ser cierto para todas las causas de mortalidad y de 
fecundidad) se denomina factor dependiente (controlador) de la densidad. 
Williamson (1957) define un factor controlador como “un factor que actúa 
más gravemente contra los individuos de una población, cuando la pobla¬ 
ción crece... y de este modo tiende a regular el tamaño de la población... 
Se podía decir que dos especies concurren, cuando poseen en común un 
factor controlador” (véase, no obstante, Milne, 1961). 

Parte del estudio de la concurrencia es el estudio de la dinámica de 
poblaciones, campo que ha aprovechado (y a la vez ha sufrido) el primer 
desarrollo de una teoría matemática, por Voltcrra y Lotka, con sus su¬ 
puestos simplificadorcs y con frecuencia irreales. Aquí discutiremos con 
claridad los aspectos debatidos de la dinámica de población concentrán¬ 
donos sobre la observación real de la existencia o evitación de la compe¬ 
tencia entre especies (tal como se la ha definido antes). Para los argu¬ 
mentos sobre la definición de factores “dependientes de la densidad , 
sobre la importancia relativa de los factores dependientes e independientes 
de la densidad, y sobre la importancia relativa de la concurrencia intracs- 
pecífica e inlerespecífica, remitimos al lector a la literatura ecológica (por 
ejemplo: Crotnbie, 1947; Andrewartha y Brich, 1954; Gilbert y col., 1952; 
Nicholson, 1954, 1957; Park, 1954; Philip, 1955; Birch, 1957; Andrewartha, 


1961:168). 

La consecuencia lógica de la concurrencia es que la coexistencia poten¬ 
cial de dos especies ecológicamente similares permite tres alternativas: 
1) las dos especies son lo bastante semejantes en sus necesidades y en su 
capacidad para satisfacerlas de modo que una de las dos especies se extingue, 
bien o) porque es “concurrentemente inferior” o tiene menor capacidad para 
multiplicarse o b) porque tiene una desventaja numérica inicial; 2) existe 
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una zona bastante grande de no imbricación ecológica (zona de concu¬ 
rrencia reducida o ausente) que permite que las dos especies coexis¬ 
tan indefinidamente. Las consecuencias de estas alternativas se resumen 
en la afirmación: “dos especies no pueden coexistir en la misma localidad 
si poseen idénticas exigencias ecológicas”. Este teorema a veces se deno¬ 
mina principio de Gause, porque el biólogo ruso Gause (1934) fue d 
primero que lo demostró experimentalmente. Sin embargo, como Ilardin 
(1960) y otros autores han señalado, el principio se conocía mucho antes 
de Gause. Darwin lo discutió por extenso en su Origin of Spccics y Grin- 
nell y otros naturalistas se han referido a él con frecuencia en los siguien¬ 
tes 100 años. En lugar de asociar el principio con el nombre de uno de 
sus numerosos descubridores independientes, Hardin sugiere llamarle 
‘'principio de exclusión concurrente”. 

El principio de exclusión tiene un gran valor heurístico. Las tentativas 
para demostrarlo o rechazarlo han llevado a efectuar numerosas compa¬ 
raciones entre ecologías de especies íntimamente relacionadas y analizar 
los factores que permiten que coexistan. Sin embargo, ha resultado difícil 
efectuar un análisis completo del proceso de la* concurrencia. 

La operación de la concurrencia entre individuos de dos especies se 
comprende mejor si se la compara con el destino de dos genes “concu¬ 
rrentes de un mismo acervo de genes. Supongamos que el gene A es su¬ 
perior a su alele a en una población y que el hctcrocigote Aa posee una 
viabilidad intermedia entre la de los dos homocigotes. Entonces, aunque 
la diferencia entre Aya sea muy pequeña, a desaparece inevitablemente 
de la población, como calculó Fisher (1930) y demostraron por primera 
vez experimentalmente I/Héritier y Teissier (1937). Dentro de una jaula 
de población que contenía una población pura de más de 3 000 Droso- 
phila melanogastcr con el^gene Bar, se introdujo un contado número de 
moscas de tipo salvaje. La Frecuencia del gene Bar disminuyó, al principio 
rápidamente, después más lentamente, hasta que 600 días después el gene 
tenía una frecuencia de menos del 1 por ciento. Muchos experimentos si¬ 
milares se han realizado desde entonces con diferentes genes y ordenacio¬ 
nes de genes; el resultado simpre ha sido el mismo excepto en los casos 
de superioridad del heterocigote. Dos especies es raro que posean genoti¬ 
pos tan semejantes como los de una misma especie. Sin embargo, en casos 
en que dependen por entero de los mismos recursos del medio, una de las¬ 
óos especies puede exceder a la otra en la utilización de estos recursos. En¬ 
tonces llegará a excluir a la otra de la zona de superposición ecológica 
potencial. Para evitar tal concurrencia fatal, las dos especies deben utili¬ 
zar los recursos del medio de un modo algo diferente. A esto se debo¬ 
que la compatibilidad ecológica con concurrentes potenciales sea una 
de las características más importantes de la especie. Para sobrevivir, cada 
especie debe ser el dueño supremo del propio nicho. 
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La concurrencia no es la única interacción ecológica entre especies. 
De una importancia evolutiva casi igual son los varios tipos de interfe¬ 
rencia v de modificaciones del medio. Un rebaño de ovejas que transfor¬ 
me una pradera en un pastizal, afecta a las condiciones de vida no solo 
de los habitantes de la pradera, sino también de los habitantes del suelo. 
Un animal de presa que disminuya la densidad de la población de ovejas, 
puede invertir la dirección de estos cambios. Todo animal de presa y todo 
herbívoro transforma el medio, como lo hace el termes (pie elimina la ma¬ 
dera y los despojos orgánicos, el topo que abre galerías subterráneas o el 
picamaderos que abre huecos en los árboles. Todo afecta a las necesidades 
de otras especies de modo positivo o negativo. Todo cambio del fenotipo 
que mitigue los efectos perjudiciales del impacto hecho por los cohabitan¬ 
tes del habitat, se favorecerá por selección natural. Las diferencias en 
estas interacciones bióticas cuentan entre las razones de la diversidad de¬ 
jos cambios evolutivos en poblaciones aisladas. 


Exclusión observada 

La concurrencia se consigue evitar mediante factores sutiles o noto¬ 
rios. Como factores notorios considero la separación geográfica, la existen¬ 
cia en distintos habitat», v el aislamiento temporal de fases potencialmen- 
t ( , concurrentes del ciclo de vida. Entre los factores sutiles cuento todas 
las diferencias de nicho en el mismo habitat, es decir, todas las diferen¬ 
cias en la utilización de éste. Lack (1944) observó, al analizar la fauna 
de aves canoras de Inglaterra, que cuando un género tiene mas de una 
especie británica, en 21 casos la exclusión era notoria (geográfica en 3, 
habitat en 18) mientras que, en 11 a 13 casos, la exclusión era más sutil. 
Siempre que dos especies comparten el mismo habitat, un análisis dete¬ 
nido suele descubrir diferencias. Por ejemplo el cormorán grande (Pítala- 
crocornx carbo) y el cormorán moñudo (P. aristotelis) parecen tener idéntico 
ecología. Sin embargo, el primero se alimenta de aguas someras y pesca 
peces fiue viven sobre el fondo o cerca de él, como los pleuronéctidos y los 
gobios, mientras que el cormorán moñudo se alimenta en mar abierto, de 
peces fine nadan libremente (clupeoides, Ammmlytcs) (Lack, 1945). 

Morcan (1948) analizó las aves de una comarca tropical, la provincia 
de Usambara (7 000 km 2 ) de Urica oriental. El análisis comprendió 172 es¬ 
pecies de 92 géneros. Existían 173 posibles imbricaciones ecológicas en¬ 
tre especies del mismo género y 1 474 entre otras especies de la misma 
familia. Sólo un 16 por ciento de estas posibles superposiciones son su¬ 
perposiciones reales de habitat y sólo un tercio superposiciones de dieta. 
Sin embargo, en algunos de estos casos, se implicaban especies muy raras 
al parecer sin verdadera concurrencia. De las especies congenéricas, el 
94 por ciento estaban aisladas ecológicamente y de las especies de la mis- 
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ma familia, el 98 por ciento. Una aparente excepción ofrecían los teje¬ 
dores de Ja subfamilia Ploceinae, pero estas aves se mueven mucho y 
normalmente se alimentan de semillas de hierbas muy abundantes local¬ 
mente. Factores distintos del alimento parecían regular la cifra de su 
población. Skuteh (1951) observó que todas las especies simpátridas de 23 
números de aves del trópico americano diferían en sus preferencias de 
habitat y Ilamilton (1962) observó lo mismo para el género Víreo, con 
dos posibles excepciones. Este autor discutió con detalle los factores 
que facilitan o impiden que sean simpátridas dos especies emparentadas. 
De doce especies de gorriones de los setos (Prunellidae), sólo un par no 
está separado geográficamente o por habitat (Marien, 1951). El paro norte¬ 
americano (Partís), en contraste con sus congéneres europeos, sólo rara 
vez coocupa el mismo habitat, como Dixon (1961) ha mostrado en un exce¬ 
lente análisis. Donde se produce la coocupación, una de las especies es 
considerablemente mayor (1,6-2 X) que la otra. Cuanto menos diverso sea 
el habitat, tanto más estricta es la exclusión. El análisis más detallado 
de la exclusión de nicho es el efectuado por Mac-Arthur (1958) en pájaros 
canoros norteamericanos (üendroica) de bosques de coniferas. Varias es¬ 
pecies que a primera vista parecían tener idéntico nicho ecológico, ocupan 
de hecho distintas partes de un árbol o se alimentan sobre las partes ex¬ 
ternas o internas de una rama. La coexistencia en el mismo habitat so 
facilita por diferencias de vocalización que disminuyen el antagonismo 
interespecífico. 

Lack (1954a: 148-151), Andrewartha y Birch (1954:456-465) han regis¬ 
trado otros muchos casos de exclusión. En estudios de reptiles han obser¬ 
vado o una preferencia para distintos alimentos, por ejemplo lombrices 
o anfibios, cuando dos especies de serpientes ( Thamnophis ) comparten el 
mismo habitat (Carpenter, 1952) o una separación de habitat, cuando va¬ 
rias especies comparten e\nismo alimento, como en el caso de las cuatro 
especies de lagartos de cola flageliforme que se alimentan de termes 
( Cnemidophorus ) de Texas (Milstead, 1957, 1961). La espceialización a 
diferentes especies de presa se ha registrado en muchas especies de peces 
de agua dulce; por ejemplo, por Nilsson (1955, 1960) en la trucha (Salmo 
trutta), en truchas S. alpinas y en salmones Coregonus en los lagos del norte- 
do Suecia. En los invertebrados se han descrito numerosos casos de exclusión. 


Dobzhansky y Pavan (1960) señalan diferencias estacionales y de habitat en 
especies simpátridas do Drosophila y da Cunha, Shchata, y de Oliveira 
(1957) muestran cómo estas Drosophila difieren entre sí en su preferencia 
y utilización de 43 especies de levadura que se dan en frutos fermentados 
en la zona. Tretzel (1955) muestra que las especies simpátridas congené¬ 
ricas de arañas están, en la mayoría de los casos, aisladas por habitat 
o por estación. De diez especies que coexisten en un habitat, 8 ó 9 (84 por 
ciento) pertenecen a géneros distintos. En el otro extremo de la escala 
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su encuentra el género de moluscos Conns, del que más de 20 especies 
coexisten en el litoral de Hawai. La concurrencia peligrosa se reduce o 
impide por la cspccializaeión a diferentes alimentos (poliquetos, gastrópo¬ 
dos. peces), por la superabundancia de una fuente de alimento (el polique- 
lo. retiñereis hclleri, es el alimento principal de los tres Conus más abun¬ 
dantes), o la diferencia en preferencia de habitat. A pesar de que nume¬ 
rosas especies son simpátridas, hay pocas pruebas de una concurrencia 
seria (Kolin, 1958). La sutilidad de la exclusión se ilustra bien por la 
fauna del estiércol de vaca. No menos que 51 especies de nemátodos se 
han encontrado en el estiércol vacuno de los pastos europeos. Para 22 es¬ 
pecies es el único habitat, para 10 es un habitat típico, para 19 un habi¬ 
tat ocasional. Como la microHora (bacterias y bongos) del estiércol de la 
que se alimentan los nemátodos cambia sucesivamente, también lo hace 
la composición de. la fauna de nemátodos, que, además, se lia especializado 
en especies de “superficie” y en especies del “interior” (Sachs, 1950). 

En los casos mencionados se ha utilizado el estudio taxonómico, es 
decir, se han estudiado las relaciones ecológicas de especies congenéricas o 
íntimamente emparentadas. Otro modo de abordar el problema es tomar 
las especies de un habitat y examinarlas para descubrir una posible con¬ 
currencia. La primera revisión sistemática de este tipo es la de la penín¬ 
sula de Soulit 11 aven de Inglaterra (Diver, 1940). Esta revisión confirma 
que los competidores potenciales difieren en habitat, estación de cría, o 
preferencia de alimento. Brian (1956) muestra (pie dos especies de hormi¬ 
gas (Mtjrmica) que parecen coexistir, están realmente segregadas a miqro- 
escala, ya que resulta cada una superior a la otra en parte del mosaico de 
tipos de suelo y vegetación. Elton (1946), en su análisis de la comunid; >1 
de estructura, llega a la misma conclusión (pie el estudio de South Haven. 
En regiones montañosas la segregación por altitud es la regla y cada espe¬ 
cie ocupa una zona vertical distinta, aunque las especies adyacentes pue¬ 
den superponerse ampliamente. Los animales de presa de una zona suelen 
estar especializados a vivir sobre diferentes especies (Laek, 1946; Fitcli, 
1917). En organismos de río se observa que cada una de las especies de una 
serie de ellas, potencialmente concurrentes, ocupa una zona definida, de¬ 
terminada por la temperatura del agua, el contenido de oxígeno y de mi¬ 
nerales, la corriente y otros factores químicos y físicos. Los cangrejos del 
género Cambaras constituyen un buen ejemplo (Ilobbs y Marchand, 
1943). Según Blasing (1953) y Dahm (1958), la adaptación del turbelario 
rlanaria alpina a los manantiales fríos, ricos en oxígeno, de las corrientes 
y la adaptación de P. gonoccphala a los cursos más calientes, ha alcanzdo 
una fase en la (pie no habría ninguna expansión del nicho, aunque las espe¬ 
cies emparentadas no estuvieran en presencia. Análogamente, en la 
costa del mar, las especies emparentadas ocupan distintos niveles de 
la zona entre mareas, con o sin imbricación. Entre 17 especies más o 


menos simpátridas de las lepas de California (Achuico), Test (1945) ob¬ 
servó sólo dos ejemplos de posible concurrencia interespecífica. Concier¬ 
nen a tres especies emparentadas que vivían en lo alto de la zona entre 
mareas y otro grupo de dos especies que coexiste en circunstancias seme¬ 
jantes en una zona restringida de la costa. En los restantes casos hay una 
exclusión estricta por la especialización a un alimento o por la restricción 
del habitat. 

El estudio de la exclusión en los océanos está en sus comienzos. No 
conozco, por ejemplo, buenas pruebas de la concurrencia o la exclusión 
entre los peces pelágicos que se alimentan de plancton. Cuanto más espe¬ 
cializada esté una especie, tanto menos probabilidad ha de tener de com¬ 
partir su nicho con otra. Sobre estas premisas cabría esperar una exclu¬ 
sión bastante rigurosa entre parásitos. Esto no se confirma enteramente 
por la literatura parasitológica, donde con frecuencia se registran tres 
o cuatro especies, por ejemplo de céstodos, en el tubo intestinal de un 
solo huésped. Se necesitan más estudios para decidir, sobre la base de 
datos estadísticamente significativos, la frecuencia con que se produce 
una verdadera coexistencia y la frecuencia con (pie los competidores po¬ 
tenciales se segregan en distintas porciones del tubo intestinal o en indi¬ 
viduos diferentes de la especie huésped. 

PlIUEDAS DE LA COMPETENCIA 

El mero hecho de la exclusión no demuestra (pie sea el resultado de 
una selección en favor de evitar la concurrencia. Pueden aducirse otras 
explicaciones en ciertos casos. Sin embargo, hay situaciones difíciles de 
explicar a no ser como resultado de la concurrencia. 

Exclusión en habitáis fypobreciclos. Las especies que actualmente 
coexisten en un habitat rico, diversificado, pueden excluirse una a otra en 
habitáis más homogéneos o ecológicamente marginales. Las islas suelen 
estar menos diversificadas ecológicamente que los continentes inmediatos. 
Strcscmann (1939), Mayr (1942) y Lack (1942) han mostrado que las espe¬ 
cies próximas de aves, con frecuencia se sustituyen unas a otras en las islas 
y, en cambio, pueden convivir en el continente. Otros ejemplos reciente¬ 
mente publicados do este fenómno en aves y otros animales se refieren a 
las islas de la costa occidental de Australia (Serventy, 1951), las águilas 
halconeras (Spizacltis) de las islas occidentales de Sumatra (Amadon, 
1953), los tordos del género Malacopteron de Indonesia (Voous, 1951). 
los chupadores de néctar (Myzomcla), las Nectarinia de Indonesia (lli- 
pley, 1961) los esquíneos del género Emoia de las Islas Marshall (Brown 
y Marshall, 1953) y otros lagartos insulares. Los lagartos de géneros Lacerta 
se han encontrado por Radovanovic (1959) en 46 pequeñas islas de la 
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costa de Dalinacia. En 28 islas, el género estaba representado por L. me- 
1isrllcnsis y en 18 islas, por L. sicula. En ninguna isla coexistían ambas 
especies de lagarto. Cual baya sido la especie que llegó primero a una isla 
dada, es de presumir que sea accidental en muchos casos. Sin embargo, una 
vez establecida, impide la colonización por otros que lleguen. El prin¬ 
cipio de la insularidad, se cumple también en los bosques montañosos 
aislados de las sabanas africanas. Cada isla montañosa está ocupada por 
una sola especie de picos, pero puede ser un Dendr opicos, un Campelhera, 
un Mesópicos o un Yungipicus (Moreau, 1948). No presenta, al parecer, 
suficiente diversidad de nichos ni suficiente habitat total, para permitir 
la ocupación por una segunda especie de picos. La ventaja numérica del 
primer colonizador resulta decisiva. 

Exclusión limitada al área de superposición. Las especies extendidas, a 
veces despliegan una acusada reducción de su tolerancia ecológica en 
zonas donde su margen está imbricado por una especie próxima, o a la 
inversa, pueden tener un marcado aumento de tolerancia ecológica en una 
zona de no superposición. En las Islas Filipinas donde solamente se dan 
tres especies del grupo del Amplíeles hyrcanus, las dos especies A. lesleri 
y A. pcditacniatus se encuentran tanto en la costa como en el interior. 
Sin embargo, en la península de Malaya, donde hay siete especies del 
grupo, Lcsteri es el único que se restringe a habitar en la costa, en aguas 
salobres, o cerca de ellas, mientras que pcditacniatus es una especio^del 

interior (Reid, 1953). El rotífero Polyarthra dolichoptera coexiste con la 
especie de más éxito /’. vulgaris sólo en aguas pobres de oxígeno pero 
se da en todos los tipos de agua de las que falte vulgaris (Pejler, 1957a: 19). 

En una zona estrecha de superposición de los grajos C.issilopha beechri 
y (,’. samblasiana en Nayarit, Méjico, una de las especies está restringida 
al mangle y la otra a matorrales siempre verdes a lo largo de los campos 
del interior, más áridos; al norte y al sur del área de superposición, las dos 
especies viven en los dos tipos de. habitat (Selander y Giller, 1959a). En 
el extremo meridional de Raja California, donde faltan ambas especies de 
Cissiloplia, el habitat del mangle está ocupado por otra especie de grajo 
(Aphclocoma cocrulescens), que, en cualquier lugar de todo su amplio 
margen, entra en este habitat (Pitclka, 1951a). El pinzón Eringilla coelcbs 
se da por todo su margen europeo, tanto en bosques de hoja ancha como 
de coniferas. En las islas de Gran Canaria y Tenerife donde se da una 
segunda especie, E. coelcbs se limita a los bosques de hoja caediza y en 
los bosques de pino está sustituida por F. tetjdea, pinzón azul (Lack y 
Southern, 1949). Las ardillas del suelo (Citellus) han reducido mucho su 
tolerancia al habitat en las zonas de superposición de dos especies (Du- 
rant y Ilansen, 1954). La mariposa Vapilio glaucas se alimenta de plantas 
de varias familias en el este de Norteamérica, donde es el único repre¬ 
sentante de su grupo de especies. En el oeste de Norteamérica, cada una 
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de las tres especies del grupo se restringe en cuanto a las plantas dr 
que se alimenta: P. multicaudatus a las Ilosacmc, Oleaceae y Rutaccae, 
P. rutulus a las Salicaceae, Corylacaceae y Platanaceae y P. cunjmcdon a 
las Rhamnaceae (Rrovver, 1958). 

El impacto de las invasiones. La eficacia de la competición en la natu¬ 
raleza kp «lrmarflrn del mejor modo por el impacto de una especie invn- 
sora sobre especies ya establecidas en la región. El estornino (Sturnus vul¬ 
garis), especie europea introducida en Norteamérica, compite con las aves 
americanas no sólo frente al alimento, sino frente a los lugares donde ani¬ 
dar. Durante una visita de una hora, una bandada de estorninos puede 
eliminar de una pradera una cantidad de alimento que sostendría a una sola 
alondra de los prados (Sturnella) durante casi un invierno. Está demos¬ 
trada la gran reducción del número de alondras de los prados en las zonas 
visitadas por los estorninos, y a pesar de ello, la disminución de la especie 
nativa es corta en comparación con el aumento de la invasor». La historia 
de las invasiones ha sido registrada por Elton (1958), pero diee poco sobre 
el impacto de la nueva competencia. 

Las faunas de las islas resultan particularmente vulnerables por nue¬ 
vos competidores. La mayoría de las especies de aves que se han extin¬ 
guido durante los últimos 200 años, han sido aves insulares (Grcenwav, 
1958). El csquinco (Lygosoma noctuum) desapareció de las islas Hawai, 
donde en tiempos era frecuente, poco después ríe haberse introducido su 
pariente próximo Lygosoma mctallicum (Oliver y Shaw, 1953). La ardilla 
roja (Sciurus vulgaris) desapareció de muchas partes de las Islas británicas 
ués de colonizarse la región por la ardilla gris americana (S. caro/i 
nensis). Aunque gran parte del país británico constituye un habitat subóp¬ 
timo para la ardilla roja, que esencialmente es un habitante de bosques 
de coniferas, su desaparición de distritos que ocupó durante largo tiempo, 
está en la mayoría de Jos casos claramente correlacionada con la com¬ 
petición del invasor (Slmrtcn, 1954). Los numerosos casos de invasiones 
dobles, antigua y reciente, demuestran que un nuevo invasor puede dife¬ 
rir lo suficiente del residente emparentando, en las preferencias de habitat 
y de alimento, para evitar una concurrencia grave. 

Numerosas pruebas indirectas sugieren que muchas de las aves que se* 
han extinguido en Nueva Zelanda c Islas Hawai, sucumbieron a los estragos 
de enfermedades transmitidas por especies introducidas. Por ejemplo, la 
codorniz de Nueva Zelanda (Coltnnix) se extinguió pocos años después 
de haber soltado en Nueva Zelanda las codornices europeas. En ninguno 
de estos casos ha sido posible estudiar el efecto de la enfermedad con 
independencia de las otras consecuencias ecológicas de la invasión. El 
papel de la enfermedad como arma de concurrencia ha sido considerada 
por Haldane (1945c). 

Particularmente espectaculares son los encuentros de concurrencia 
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de faunas enteras. Simpsnn (1940, 1950) ha descrito gráficamente lo <[iie 
sucedió cuando, al final del Plioceno, Norteamérica se unió a Sudamérica 
a través del istmo de Panamá. Unas 15 familias de mamíferos norteame¬ 
ricanos se propagaron por Sudamérica y 7 familias sudamericanas avanza¬ 
ron en dirección inversa. Los tipos norteamericanos resultaron superiores 
en la concurrencia, con pocas excepciones, y al final se extinguieron mu¬ 
chos de los mamíferos más característicos de Sudamérica, como los no- 
toungulados y los carnívoros marsupiales. La causa de la extinción de 
unos cuantos tipos norteamericanos, como los caballos y los mastodontes, 
es aún insegura. Grinnell (1925) propuso una regla empírica: “Cuando 
una especie aborigen de una zona grande se introduce con éxito en una 
nueva zona pequeña, suplanta pronto a la especie emparentada nativa de 
esta zona, con la que entra en competencia”. Darwin (1859) se inclinaba 
en favor de una generalización semejante, según la cual las especies na¬ 
tivas de zonas mayores v más diversificadas son, en general, superiores a 
las de zonas pequeñas v más uniformes, y Matthcw (1915) hizo de esta 
observación la base de su teoría del barrido zoogeográfico. Está confir¬ 
mada por recientes encuentros de miembros de la fauna de Australia con 
la fauna de los continentes septentrionales (Storr, 1958). Apenas puede 
dudarse de que las especies con ciertos tipos de estructura genética de 
población y adaptadas a un medio diversificado biótica y físicamente, 
tienen una ventaja al concurrir con especies que carecen de estas propie¬ 
dades. Sin embargo, algunas especies procedentes de grandes zonas diver¬ 
sificadas carecen de superioridad en la concurrencia y espedí' - proce¬ 
dentes de zonas insulares o de penínsulas meridionales invaden con éxito 
notorio. Así, pues, hay muchas excepciones a toda generalización conce¬ 
bible. Se necesita investigar mejor este campo. 

Hay dos métodos esenciales por los que puede verificarse el enrique¬ 
cimiento de una fauna. El recién venido (por ejemplo, un lagarto que se 
alimente de termes) puede utilizar el mismo nicho (“termes”) que una 
especie asentada, pero en un habitat algo diferente. En tal caso, se produ¬ 
cirá una exclusión local de las dos especies paralela al desplazamiento 
de los respectivos habitáis. O, en otro caso, el recién llegado consigue 
penetrar en el mismo habitat de la especie indígena y la obliga a cederle 
parte de un nicho heterogéneo en un habitat bien diversificado. La coexis¬ 
tencia de cinco o seis especies de Paras de Eurasia o de Dendroica norte¬ 
americana en un mismo bosque resulta posible por tal especialización en 
sus exigencias de nicho. Cuanto más rico y diversificado esté un habitat, 
con tanta más facilidad pueden desarrollarse tales diferencias menores 
de nicho. 

Las islas suelen ser muy pobres tanto en el número de habitats dispo¬ 
nibles como en la diversidad de nichos del habitat. Esto se compensa 
porque están vacantes nichos principales, debido a las dificultades de 
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la colonización transoceánica, lo que, a su vez, permite una radiación 
adaptativa. 

En cuanto concierne al cuadro general evolutivo, debería mencionarse 
que toda nueva llegada a una zona tiende a sumarse a la diversidad total 
y a enriquecer de este modo las oportunidades de los restantes organis¬ 
mos excepto de los competidores más inmediatos. La nueva pirámide de 
alimentos que hizo posible la evolución de la flora de angiospermas cons¬ 
tituye un impresionante ejemplo de este principio. 

Concurrencia experimental. La validez del principio de exclusión se 
ha ensayado en numerosos experimentos recientes en los que poblaciones 
mixtas de dos especies se establecieron en un medio uniforme. Virtual¬ 
mente en todos los casos una de las dos especies ha sido eliminada más 
pronto o más tarde. Paratnecium aurelia elimina a P. ¡¡tusaría (alimento 
bacteriano) (Cause, 1934); entre los escarabajos de la harina Rhizoperiha 
extermina a Sitotroga y Tribolium elimina a Órtjzaephihis (Crornbie, 1946); 
la mayor de las especies gemelas de Calandra ortjzac (el gorgojo del 
grano) elimina a la pequeña en el maíz, mientras-que en el trigo es la 
especie pequeña la (pie elimina a la grande (Hireh, 1953). Daplntia puli- 
earia elimina a D. magna invariablemente, tanto cuando el alimento con¬ 
siste en levadura como en algas (Erank, 1957); D. publicaría es también su¬ 
perior a Simoccphalus vetulus (Erank, 1952). En lodos estos experimentos 
de concurrencia que implican especies de Drosophila , el resultado con 
frecuencia depende de condiciones especificadas. En una población mix¬ 
ta de Drosophila melanogastcr y D. simulaos, la primera especie es 
siempre superior a 25" y la última suele serlo a 15". Un desplazamiento 
de temperatura de sólo 3" revierte la superioridad en la concurrencia de 
las moscas de los frutos Dactis fnjoni y D. neoliumeralis (Birch, 1961). Sin 
embargo, se produce introgresión, en ciertas condiciones, en cultivos ricos 
de laboratorio, lo que obliga a un nuevo análisis de la situación de con¬ 
currencia. Los experiinehtos de concurrencia mejor controlados y más 
profundos son los de Park (1948, 1954). Cuando se situaron en condiciones 
de concurrencia Tribolium confusum y T. castenum, sobre harina pura de 
trigo, una de las dos especies se eliminaba invariablemente, pero cuál 
de ellas lo fuera, era en parte indeterminado y en parte dependiente de 
la constelaciém de factores ambientales (Tabla 1V-5). Experimentos más 
recientes de Lerner y Dempstcr (1962) han mostrado que gran parte (si no 
toda) de la indeterminación puede eliminarse separando la heterogeneidad 
genética de las poblaciones fundadoras. En cultivos convenientemente 
igualados T. easteneum siempre resulta victoriosa. 

La situación es completamente distinta en experimentos donde el am¬ 
biente no sea homogéneo. Un frasco de cultivo de Drosophila puede 
ofrecer bastante diferencia entre la corteza seca y el interior húmedo, para 
que permita una prolongada coexistencia de dos especies (L’Héritier y 
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Tatú.a IV-5. Dos especies de Txiboliiim en concurrencia 

(según Parle, 1954) 


Condiciones 

Número 

Temperatura 

ro 

Humedad 

(por ciento) 

^ , — —« ^ » 

de 

réplicas 

34 

70 

30 

29 

70 

00 

21 

70 

30 

31.29 

30 

60 

24 

30 

20 


Especies victoriosas 

(nitmeio de ensayos) j 

- • — — • i 

§ 

T. confusum T. costancum I 

30 | 

11 55 f 

21 9 1 

53 7 

20 — 


Teissier, 1935; Moorc, 1952a). Cuando dos especies concurrentes de esca¬ 
rabajo del grano se cultivan en espigas de trigo en ve/, de en harina de 
trigo cribada, las dos especies suelen coexistir indefinidamente (Cromlne, 
1917). Estos experimentos en ambientes heterogéneos indican lo sutiles 
que pueden ser las diferencias entre los nichos ecológicos de dos especies 
íntimamente emparentadas. 


DIFICULTADES PEI. PRINCIPIO DK KXCI.VSlÓN 


Los naturalistas han descrito numerosos casos en los que dos o más 
especies emparentadas parecen ocupar el mismo nicho. Uoss (J957) descri¬ 
bió la coexistencia en el valle del Mississippi de dos especies de cigarras 
Ertjlhonvura sobre la misma planta alimenticia (Plntanus occidcntalis). 
Cooper (1953) descubre que las tres especies más comunes de avispas 
euménicas en el estado de Nueva York, frecuentan las mismas llores, 
cazan las mismas orugas sobre los mismos árboles y anidan en madrigue¬ 
ras de 6 mrn en los mismos lugares y época, raiceen competir sobre tres 
importantes elementos de su existencia. SokolofF (1955, 1957) cree que 
Drosophila pscudoobscura y D. persimilis no alcanzan una densidad en la 
naturaleza capaz de inducir una concurrencia efectiva. Especies conge¬ 
néricas de las mismas moscas portasierra con frecuencia infestan la misma 
especie huésped, como se ha descrito en los géneros Penalista (Beer, 1955a) 
y Strongylogaslcr (Beer, 1955b). 

En todos estos casos (corta selección de una extensa literatura) ha 
sido imposible hasta ahora determinar el factor o factores que permiten 
la coexistencia de varias especies en el “mismo’ nicho. La cuestión real 
es. sin duda, si estas especies realmente comparten un nicho idéntico. Ba- 
gcnal (1951) Savage (1958) y Udvardy (1959) señalan que nicho no es 
lo mismo que habitat y que la mera existencia de seis especies de insectos 
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sobre la misma especie vegetal no significa necesariamente que coexistan 
en el mismo nicho. Gran parte de la argumentación depende de la de¬ 
finición de nicho que se elija (Hutchinson, 1957). El nicho de una especie 
es la proyección hacia el exterior de sus necesidades y la identidad de los 
nichos de dos especies no queda demostrada, hasta no probar que las 
necesidades de las dos especies son idénticas. El cuidado que debe tenerse 
al juzgar “la identidad” de necesidades, se ilustra bien por el caso de 
Drosophila mullen y D. aldrichi (Wagncr, 1944). Las larvas de esas dos 
especies íntimamente emparentadas se producen simultáneamente en el 
fruto maduro del cacto Opuntia lindheimeri, donde se alimentan de la 
microflora de la pulpa que fermenta. La concurrencia entre las larvas 
de las dos especies parece completa. Sin embargo, el análisis del contenido 
intestinal demuestra «pie las dos especies de Drosophila tienden a alimen¬ 
tarse de diferentes especies de levadura y bacterias, con cierto grado de 
superposición en las exigencias. Análogas diferencias en la selección 
de alimentos se han observado en los saltamontes que se alimentan juntos 
en un prado (Isely, 1940) y en otros grupos de especies cocxislentes. Dos 
especies de mosquitos muy semejantes de Trinidad, Amplíeles bcllulor y 
A. homúnculos, parece a primera vista que comparten el mismo nicho. Sin 
embargo, un análisis detallado muestra que bellalor tolera mejor la hu¬ 
medad baja, mientras qué homúnculos aventaja al otro en su capacidad do 
utilizar como lugares de alimentación, pequeñas bromeliadas (Pittcndrigh 
1950). La superposición ecológica sólo es parcial. En todos los casos, hay 
que distinguir con cuidado entre habitat y nicho. La diferencia en el ali¬ 
mento que utilizan las dos especies de Drosophila en Opuntia, demuestra 
que su nicho no es el mismo. Ni tampoco lo es en las diversas espe¬ 
cies de nemátodos, moscas o escarabajos peloteros que viven en el estiércol 
de vaca. 

Hay una tendencia en años recientes a exagerar el papel del alimento 
como factor decisivo en estados de concurrencia. De hecho, deben conside¬ 
rarse otros muchos factores controladores. Por ejemplo, en los trópicos, el 
alimento parece menos importante que en la zona templada, y en todas 
las zonas puede producirse competición aunque el alimento sobre. En al¬ 
gunos casos la competición disminuye, no a causa de la diferencia en el 
tipo de alimento preferido, sino porque las especies que compiten difieren 
en el lugar donde buscan el alimento. Así se ha demostrado para el 
pipi de Hawai (Baldwin, 1953), para el paro europeo (Paros) (Gibb, 
1954; Betts. 1955). para los cerrojillos americanos ( Parulidac ) (MacArthur, 
1958) y para los psocídidos europeos, de los cuales seis especies que se 
alimentan con preferencia de Pleurococcus, coexisten sobre la misma espe¬ 
cie de alerce (Larix). Los parientes próximos pueden diferir por vivir pre¬ 
ferentemente sobre ramitas vivas o muertas, por la altitud que prefieren 
en las montañas y por ligeras diferencias estacionales. A pesar de estas 
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diferencias de nidio, hay indicios de que la concurrencia entre estos psocí- 
didos puede entablarse cuando las circunstancias se trastornan (Broadhead. 
1958). El papel del alimento puede diferir incluso entre estos parientes 
próximos. Los copépodos ciclopoides carnívoros, por ejemplo, pueden 
competir por el alimento a pesar de diferir marcadamente en las preferen¬ 
cias de presa, en tanto que no existe diferencia significativa de dictas 
entre los que se alimentan de algas, fuente superabundante de alimento 
(Fryer, 1957). 

Estos estudios indican (pie los medios naturales son mucho más hetero¬ 
géneos de lo que parece a primera vista y que la competencia puede ser 
intensa sólo diñante estaciones adversas poco frecuentes. La superioridad 
respectiva de los tipos que compiten, puede desplazarse con las condi¬ 
ciones ambientales y con la densidad de población. La concurrencia, ade¬ 
más. se mitiga por las diferencias en la elección de habitat que resultan 
de diferencias en la fisiología de las especies. Las dos salamandras Plelho- 
don tlunni y 7\ vchictilum toman casi el mismo alimento en la zona de 
coexistencia de Orcgón, pero toleran diferentes límites de temperatura y 
humedad. Las diferencias en el alimento secundario de las especies puede 
contribuir a suavizar la competencia (Dumas, 1956). Las dietas de dos 
especies europeas de espinocha (Gasterosteos aaileatm y G. pungidos ) 
parecen virtualmcnte idénticas. La concurrencia está, al parecer, mitigada 
porque prefieren distintos habitats para criar, en los que el nivel de den¬ 
sidad de población está regulado por costumbres territoriales (Mynes, 
1950). Dos especies de avispas parásitas continúan coexistiendo en una 
población del gorgojo de la judía azuki (Callosol)ruclms chinensis) durante 
70 generaciones, sin que una sea capaz de eliminar a la otra. Parece ser 
que una especie de parásito tiene más éxito cuando la densidad de la es¬ 
pecio huésped es baja y la otra cuando tal densidad es alta (Utida, 1957). 
Lacle (1946) demostró que no hay concurrencia entre diez especies de 
halcones y de búhos en Europa, en años en que abunda su presa primaria, 
el ratón de las praderas (Microltis). En años de escasez cada uno de estos 
depredadores se dirige hacia distintas especies de presas secundarias y de 
este modo no se produce la concurrencia con los otros depredadores del 
ratón. 


Posible ausencia de i.a exclusión 


La frecuencia de casos de exclusión probados es tan grande que su 
importancia no puede ya ponerse en duda. Estamos en condiciones de 
preguntarnos, sin rechazar el principio como tal, si hay factores o conste¬ 
laciones de factores que pueden reducir o incluso impedir la operación 
de la exclusión. Existen, en efecto, factores que reducen el impacto di* la 
competencia interespecífica en un grado mayor o menor. La densidad de 
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una especie puede fijarse, por intolerancia intraespccífica, a un nivel tan 
bajo que sus individuos no entren en concurrencia con un competidor 
potencial cuyas poblaciones estén espaciadas con la misma amplitud. El 
c.iso recogido por Marshall (1960) de un nicho coocupado por dos especies 
de pinzón americano que se toleran mutuamente Pipilo aberti y Pipilo 
fuscos, puede ilustrar tal situación. No hay aparente diferencia entre estas 
dos especies con respecto a la utilización del habitat para criar o alimentar¬ 
se. Pontin (1961) cree análogamente que la coexistencia do dos especies de 
hormigas (Lasius flavos v L. niger) se debe a presiones intraespeeíficas 
que dependen de la densidad, a consecuencia de las cuales se impide el 
aumento de una cualquiera de Jas especies y se permite la coexistencia. 
Sin embargo, las considerables diferencias en la utilización di' alimento 
de las dos especies indican que, en contra de la opinión de Pontin, sólo 
existe una parcial superposición de nicho y, por tanto, de exclusión. 

Hay dos situaciones que parecen excepciones al principio de exclusión. 
Una es la de los herbívoros generalizados, que rara vez están limitados 
por el alimento y no es probable que compitan por recursos comunes 
(Hairston, Smith, y SJobodkin, 1960). Su número con frecuencia está de¬ 
terminado por los animales de presa, por las enfermedades o por otros 
factores que dependen de la densidad y que no tienen conexión aparente 
con la exclusión. La otra situación es la que se produce en regiones, por 
ejemplo, cerca de la periferia del margen de la especie, donde la dureza 
del ambiente impide que las poblaciones se salgan de los límites de la ca¬ 
pacidad del nicho, es decir, donde el tamaño de la población se mantiene 
bajo por factores independientes de la densidad (Andiewartha y Birch. 
1954; Savile, 1960). Así sucede particularmente donde una población 
periférica se llena en cada generación por una corriente constante de 
inmigrantes procedentes de una porción más favorable del ámbito de la 
especie. Sin duda, la concurrencia no se elimina en ninguno de los casos 
pero nunca culmina en exclusión. 

Otros factores disruptivos de la naturaleza reducen la importancia 
relativa de la competencia. Entre ellos se cuentan cambios rápidos del 
ambiente y ventajas selectivas de la escasez; no son, sin duda, alternativas 
frente a la competencia, pero por ser igualmente capaces de influir sobre' la 
densidad de la población de la especie su efecto se superpone al de 
la competencia. 


Resultados evolutivos de i.a competencia 


Por ligera o intermitente que sea, todo tipo do competencia consti¬ 
tuye siempre una importante presión de selección. Si dos especies se su¬ 
perponen en parte, en sus exigencias, y si una de- estas exigencias es un 
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factor controlador, la selección favorecerá a los miembros de cualquiera 
do las dos poblaciones que sean menos dependientes, de este factor. El 
soslavamienlo de la competencia observado, es el resultado de tal selec¬ 
ción, según la teoría de la exclusión. Para comprobar la validez de este 
supuesto consideremos más de cerca las diversas formas alternativas do 
relación ecológica entre especies. En cualquier lugar en que se superpongan 
los ámbitos de dos especies íntimamente relacionadas, puede producirse 
una de las cinco siguientes alternativas (Lack, 1919): 

•*) Una especie es superior en tal grado que elimina a otra. Ésta es la 
situación que discutimos antes, al considerar las introducciones y las in¬ 
vasiones. Sólo puede demostrarse sobre el período efectivo de desplaza¬ 
miento. 

2) En una parte de la zona geográfica, una especie resulta superior en 
la competición; en otra parte, lo resulta la otra especie. En consecuencia, 
las dos especies se reemplazan la una a la otra a lo largo de una linca 
de equilibrio acusada pero, con frecuencia, fluctuanle. La expansión del 
margen de cada especie se impide por su concurrente. 

3) Donde dos especies se ponen en contacto a lo largo de un margen 
similarmente bien definido, la expansión se impide no por la especie que 

concurre, sino porque el terreno recorrido por la línea fronteriza es eco 
lógicamente inadecuado. 

La elección entre 2) y 3) no es siempre sencilla. Las especies alopátri- 
das son muy frecuentes y Mayr (1951a) y Vauric (1955) han encontrado 
muchos pares de tales especies entre aves. En la mayoría de los casos se 
encuentran a lo largo de una ruptura climática o de vegetación muv acu¬ 
sada. y parece probable que sean las diferencias de adaptación, más que 
la concurrencia, la causa de la sustitución geográfica. Así sucede, eviden¬ 
temente, en los casos en que se ponen en contacto babitats tan notoria¬ 
mente distintos como la sabana y el bosque de lluvias del Congo, en 
Africa. Sin embargo, la interpretación queda dudosa cuando se implican 
Iac tores climáticos o bióticos menos decisivos. El hecho de que los márge¬ 
nes de dos hormigueros asiáticos muy difundidos, Merops stiperciliosus y 
M. pliilippintis sean en gran parte alopátridas se ha atribuido, por ejem¬ 
plo. a la concurrencia (Maricn, 1950). Sin embargo, estas dos especies 
coexisten en algunos distritos limítrofes y es muy probable que la pauta 
de distribución, esencialmente alopátrida, se deba a diferencias de adap¬ 
tación fisiológica. Merops supcrciliosus parece superior donde la precipi¬ 
tación de lluvia sea inferior a 50 cm por año, M. phiUppinus donde exceda 
de esa cantidad. La cuestión fundamental es si alguna de las dos espe¬ 
cies puede invadir el margen de la otra especie cuando ésta no se encuen- 
lia piescote, l’or ejemplo, no creo que se haya implicado competencia en 
los numerosos casos de retirada al norte de animales septentrionales du- 
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rante la reciente mejoría de clima y la correspondiente expansión al norte 
de especies meridionales. 

Es muy probable (pie la mayoría de los casos de especies alopátridas 
deban adscribirse a 3) antes que a 2). Sin embargo, hay algunos casos deci¬ 
didamente de 2). La sustitución esencialmente geográfica de Gnmmants 
pulcx y G. duchan en las Islas Británicas se debe a la superioridad repro¬ 
ductiva de pulcx en agua dulce y de duebeni en aguas salobres (Ilynes, 
1954). La heterogeneidad de factores hace imposible, en la mayoría de los 
casos, decidir inequívocamente entre 2) y 3). 

4) Una especie es superior en algunos babitats V la otra en otros hábi¬ 
tats. El resultado será una imbricación geográfica, combinada con exclu¬ 
sión de habitat. Constituyen ejemplos típicos el caso descrito antes de los 
grajos mejicanos (Cmilopha) o el de los pinzones (Fringillti) de las Islas 
Canarias. Los márgenes verticales de las especies montañosas con frecuen¬ 
cia se comprimen mucho donde encuentran un competidor. Así se ha 
descrito, por ejemplo, por Mayr y por Gilliard (1952b) y por Gilliard 
(1959) para dos especies de chupadores de néctar de Nueva Guinea. 

5) Las dos especies se encuentran en el mismo habitat pero ocupan 
diferentes nichos. La mayoría de la discusión previa se ha dedicado a ta¬ 
les casos. 

El encuentro de dos especies similares o muy relacionadas a lo largo 
de una linca de contacto o en una zona de superposición puede, pues, 
tener consecuencias muy diferentes. El estudio de este grupo de fenóme¬ 
nos apenas ha comenzado, pero los investigadores de la evolución aplican 
un trabajo creciente al estudio de tales interacciones. 


Divergencia de cAuÁcrrEi» simi'Áthida 


Una nueva consecuencia del principio de exclusión ex que la concu¬ 
rrencia en una zona de superposición geográfica debería ejercer una inten¬ 
sa presión de selección. Los individuos de dos especies imbricadas más 
favorecidos por la selección deben ser los que tienen menos necesidad 
de los recursos utilizados conjuntamente por ambas especies. Darwin 
(1859) dedicó toda una sección de su capítulo sobre la “Selección natu¬ 
ral'’ a “La divergencia de carácter”, donde dice “El principio que he de¬ 
signado por ese término tiene gran importancia... la selección natural... 
conduce a la divergencia de carácter; pues cuantos más seres vivos pue¬ 
den sostenerse en una misma región tanto más divergen en estructura, 
costumbres y constitución”. Aunque tal divergencia sea al principio estric¬ 
tamente ecológica, y consista en una diferente utilización del medio (véa¬ 
se antes pág. 84), se reforzará ulteriormente por la selección de las 
diferencias morfológicas que faciliten la divergencia ecológica. Entre los 
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autores modernos, Lack (1947a) fue el que primero dio un ejemplo de tal 
divergencia de carácter (Tabla IV-6). Los nichos ecológicos sobre las 
islas allende las Galápagos pueden albergar dos o tres pinzones del ge¬ 
nero Geospiza, cuyos tamaños de pico se ajustan al nicho de alimento 
de que disponen. En la isla Tower, tres especies muy diferenciadas se 
reparten el habitat. Cada una de las tres otras islas sólo posee dos espe¬ 
cies, una de las cuales ocupa dos nichos potenciales y es capaz de ajus¬ 
tar su pico debido a la menor presión de selección. Amadon (1947) inostro 
en los géneros de Hawai de Loxops y Phaeornis que los tamaños de pico 
intermedios se encuentran en la mayoría de las islas en las que solo se 
encuentre una sola especie del género. En Kauai donde, debido a una 
doble invasión, ambos géneros están representados cada uno por dos espe¬ 
cies la selección centrífuga ha provocado una fuerte divergencia en el 
tamaño del pico. Norrcvang (1959) ha estudiado otros casos de divergencia 
de carácter debida a invasión doble. Un caso particularmente instruc¬ 
tivo es el descrito por Vaurie (1950, 1951b). Dos especies de picamaderos 
(Sitia) se desplazan en gran parte mutuamente en Eurasia oriental y occi¬ 
dental. Las dos especies se asemejan mucho en tamaño de pico y en el 
color general, siempre que se dé una sola de las dos especies. Sin embargo, 
en el Irán, donde se superponen ampliamente las dos especies, el pico 
de una de ellas aumenta mucho de tamaño y el de la otra dismi¬ 
nuye (Fig IV-2). La divergencia de carácter entre las especies de la India 
ha sido descrita por Ripley (1959). Donde las dos especies de hormigas 
Lasius flavtis y L. nearcticus coexisten, en el este de los Estados Unidos, 
difieren, por lo menos, en ocho caracteres independientes. En el oeste, don¬ 
de nearcticus es raro o falta, la variabilidad de flavas crece tanto que 
borra todas las diferencias entre ambas especies, excepto dos (Wilson, 
1955). Brown y Wilson (1956) han destacado correctamente la importancia 
evolutiva de la divergencia de carácter de Darwin (que ellos denominan 
desplazamiento de carácter) y han citado nuevos ejemplos (aunque algu¬ 
nos de sus casos parecen corresponder a otros fenómenos, como el de u- 
bridación). Desde entonces se han publicado otros numerosos ejemplos 
de divergencia de carácter, por ejemplo, por Ilutchinson (1959) y btein 
(1960). El estado de cosas parece maduro para efectuar un análisis mas 
cuantitativo cine el empleado en los estudios citados. Esto tiene particular 
importancia desde que se conocen también casos en que las especies que 
se superponen son más semejantes en su zona de superposición (deludo, 
por ejemplo a la regla de Gloger) que en otros lugares, lo que parece 
estar en contradicción con la regla de la divergencia de carácter. Final¬ 
mente, hav muchos casos en los que la superposición parece carecer 
de efecto sobre el fenotipo de las poblaciones simpátridas. Solo un aná¬ 
lisis estadístico puede aportar los datos necesarios para hacer generali¬ 
zaciones válidas. 
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i,-„; IV.*. Variación Rcográfica de la longitud do pico de dos especies parcialmente simpá- 
Iridas de picamaderos. Silla ncuwaycr (líneas densas) y S. írp/.ronoto (l.ncas a trazos) 1 o- 
1,lacio,, más al oeste (Dalmacia. Grecia) a la izquierda (A); pol,lacón mas al este (T.an 
Símil) a la dcrecí,a (M). Se observa completa divergencia de carácter en a zona en quo 
las especio* se imbrican en el Irán (0-0). (Segun Vaune, 1951b.) 
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Otra consecuencia frecuente de competencia (además de la divergencia 
dr carácter) es la reducción de la variabilidad morfológica y ecológica de 
una o de las dos especies en la zona de superposición. Dobzhansky Bur¬ 
la. \ da Cunha (1950) han demostrado tal reducción de variabilidad para 
un carácter genético, la existencia de ordenaciones de genes en las pobla¬ 
ciones. Observaron en Drosophila willlslom que su frecuencia se reduce, 
a igualdad do las demás condiciones, en las porciones del ámbito donde 

coexista el niavor número de especies gemelas. 

Un caso muy especial de divergencia simpátrida de carácter es el re¬ 
fuerzo de los mecanismos de aislamiento, etológicos (y probablemente de 
otro tipo) en las zonas de superposición de especies muy emparentadas. 
Kn el Capitulo XVII se presentará una discusión más detallada del fe¬ 


nómeno. 
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Problemas planteados 


Nuestra exposición ha demostrado claramente que hay numerosas inter¬ 
acciones entre especies ecológicamente similares que coexisten en la mis¬ 
ma zona. La selección tiende a aumentar la diferencia ecológica entre 
tales especies y a disminuir la zona de superposición ecológica. Por lo 
tanto, la concurrencia tiene muchas e importantes consecuencias evolu¬ 
tivas. Sin embargo, es muy grande nuestra ignorancia de la naturaleza, 
mecanismos, y volumen de la concurrencia. En los últimos años, el estudio 
de la concurrencia ha constituido una de las ramas más activas de la 
ecología y promete dar gran fruto durante muchos años. Algunos de los 
problemas (pie conviene estudiar más son los siguientes: 

¿Qué casos de exclusión geográfica de especies observada (alopatría) 
se deben a incompatibilidad ecológica y qué otros casos son simplemente 
resultado de adaptaciones fisiológicas que hacen que la zona no ocupada 
resulte inutilizable aunque no estuviere habitada por el competidor po¬ 
tencial? 

¿Cuáles de las diferencias entre especies íntimamente emparentadas, 
simpátridas, son el resultado de divergencia de carácter producida des¬ 
pués de haberse establecido la simpatría y cuáles otras ya se habían 
adquirido como subproductos por la previa especiación geográfica? 

¿Hay casos de especies que no compiten entre sí aunque sus necesi¬ 
dades esenciales sean las mismas? Si es así, ¿qué otros mecanismos permi¬ 
ten la coexistencia? AI responder a esta pregunta, es particularmente 
importante evitar un razonamiento en círculo vicioso. Hay mucha tenden¬ 
cia a decir que la mora coexistencia de las especies A v B demuestra la 
exclusión ecológica y quo por ello, cualesquiera que sean las diferencias 
descubiertas entre las especies, lian de considerarse responsables do la 
coexistencia. Esta conclusión no es necesariamente válida. 

¿Qué diferencias, si existen, se observan entre las partes central v 
periférica del ámbito de las especies con respecto a la competencia? Halda- 
nc (1953, 1956) sugiere que el tamaño de la población cerca de la peri¬ 
feria del ámbito de la especie está en gran parte controlado por factores 
independientes de la densidad. La concurrencia con otras especies sería 
menos enérgica en tales circunstancias, lo que facilita un desplazamiento 
hacia un nuevo nicho. Hay muchas pruebas, como ha demostrado Mavr 
(1954a), de que los desplazamientos hacia nuevos nichos son particular¬ 
mente frecuentes en poblaciones periféricamente aisladas. 

¿Hasta qué grado existe interferencia agresiva entre especies? Sabemos 
(pie el fenómeno se produce. Una mutua agresión territorial disminuye 
la densidad de población de dos especies de colibríes en California (Pi- 
telka, 1951b; Legg y Pitclka, 1956). Una intolerancia unilateral entre 
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dos especies do paro (Pañis) ha sido descrita en California por Dixon 
(1051) v se conocen ejemplos de exclusión territorial en otras aves (Sim- 
mons, 1951; Emlen, 1957; Sclander y Giller, 19591»; llipley, 1961). La ex¬ 
clusión territorial parcial se ha encontrado en Quiscalvs (Sclander y Gil¬ 
ler, 1951). Las interacciones sin concurrencia entre invertebrados tienen 
hahitualinente naturaleza de depredación o interferencia, más que de agre¬ 
sión interespeeífica (Birch, 1957). Todavía constituye un misterio el papel 
que metabolitos externos desempeñan en las interacciones ecológicas 
(Lucas. 1947). 

¿Por qué no se llenan tantos nichos aparentemente vacíos? Existen 27 
o 28 especies de picamaderos en Borneo y Sumatra y ninguno en bosques 
análogos de la región de Nueva Guinea. El importante nicho llenado por 
los picamaderos en la región oriental, parece estar casi totalmente vacío al 
este de la línea de Weber. La apertura del canal de Suez permitió a más 
de una docena de peces del mar Rojo invadir el Mediterráneo, al parecer 
sin desplazar ninguna especie nativa. Los invasores debieron haber encon¬ 
trado nichos parcialmente desocupados. Las especies invasoras rara vez 
desplazan una especie nativa de su nicho. En la mayoría de los casos 
ocupan, al menos en parte, lo que parece haber sido un nicho previa¬ 
mente vacío. Así sucede, con seguridad, con el estornino europeo (Stumus 
t;nlf>am) en Norteamérica, cuya tremenda multiplicación en habitats en 
gran parte creados por el hombre causó alguna disminución en otras es¬ 
pecies, pero con seguridad no equivalente al aumento de la especie impor¬ 
tada. Kusnezovv (1956) mostró que las hormigas del desierto ocupan nichos 
distintos en el Antiguo y en el Nuevo Continente. El cuadro de un nicho 
vacante no es un concepto particularmente popular entre los ecólogos. 
Señalarán que las larvas de insectos de Nueva Guinea que no son devora¬ 
das por los picamaderos pueden resultar víctimas de parásitos o ser devo¬ 
radas en estado adulto por aves o mamíferos. Todo lo que sobra termina 
utilizado por reductores y desintegradores. En mi opinión esta utilización 
no ocupa el nicho de los picamaderos. Siempre (pie una biota local pueda 
enriquecerse, el hecho me demuestra por sí mismo (pie existían nichos va¬ 
cantes. Debemos terminar con este aserto dogmático; un análisis más pro¬ 
fundo nos llevaría al difícil problema de la eficacia relativa en la utiliza¬ 
ción de los recursos naturales, (pie se sale del tema de este volumen. 

¿Por (pié ciertos habitats tropicales mantienen un número tan extraor¬ 
dinariamente alto de especies? Un bosque de zona templada puede estar 
habitado por 60 especies de aves y el bosque del Amazonas por 600. No 
se han encontrado menos de 780 especies de peces en el puerto de Am- 
boinn (Molueas), cifra a la que no se aproxima ningún puerto de la zona 
templada. Mac Arthur (1957), Hutchinson y Mac Arthur (1959), Klopfer y 
Mac Arthur (1960) y Fischer (1960) han discutido alguno de los factores 
a que se debe esta riqueza de las faunas tropicales. Ni un aumento de la 
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complejidad del habitat ni, exclusivamente, un aumento de la especiali- 
zación parecen dar cuenta de este aumento del número de especies. Es 
posible que la rareza y breve duración de las catástrofes inducidas por el 
tiempo en los trópicos permita una contracción del tamaño del nicho. Un 
aspecto particularmente misterioso del problema es la existencia de gran 
número de especies raras, y sin embargo relativamente inespecializadas, 
en las zonas tropicales (Capítulo XIV). 


Conclusiones 

Muchos de los recursos del ambiente son limitados v la concurrencia 
ante ellos, siempre que se produzca, tiene diversas consecuencias evoluti¬ 
vas. Hace más difícil la especiación, porque una especie incipiente no pue¬ 
de invadir el margen de una especie hermana o parental hasta no haber 
adquirido compatibilidad ecológica con ella, es decir, hasta que su nicho 
no se ha hecho lo bastante diferente para permitir la exclusión (¡más bien 
<(iie la extinción!). 

El premio que establece la selección natural para el aumento de dife¬ 
rencias ecológicas entre especies concurrentes, constituye una enérgica 
fuerza centrífuga. Favorece la penetración en nuevos nichos y, generali¬ 
zando, la radiación adaptativa. Así pues, la competición constituye un ele¬ 
mento en la especiación y es una causa importante de divergencia evo¬ 
lutiva. 
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r" Los mecanismos que aíslan una especie reproductivamente cíe otras, tal \ 

I vez constituyan el lote de atributos más importante (pie posee una espe- / 

( cié, porque forman, por definición^loscriterios de cspecicTHastá recien¬ 
temente no se lia sabido (pie hay una serie completa de dispositivos espe¬ 
ciales mediante los cuales se mantiene la solución de continuidad entre 
especies. Antes sólo se admitía la barrera de esterilidad. Darwin pensaba 
que la especie era algo delimitado arbitrariamente, y descuidó el proble¬ 
ma de la naturaleza y origen de las soluciones de continuidad entre espe¬ 
cies. Por otra parte, los tipólogos aceptaban esta solución de continuidad 
como una propiedad inherente de naturaleza orgánica. Sin embargo, even¬ 
tualmente los naturalistas cayeron en la cuenta de «pie muchos otros dis¬ 
positivos, además del de la esterilidad, pueden impedir el cruzamiento 
entro especies simpátridas muy próximas. En 1905, Pettersen escribió: 
pT?s un hecho que cada especie animal tiene dispositivos (pie permiten ('1 
j reconocimiento y la reunión de individuos coespecíficos de sexo opuesto. 

, con tal grado de seguridad (pie la hibridación sólo se produce como ex-' 
(■opción anómala, y en esto vemos una diferencia fundamental con lo (pie 
i su cedo en el reino vegetal con su polinización por aire y por insectos". / 
El primer tratamiento sistemático del tema fue hecho por Dullietz (1930) 
(pie dio una lista bastante completa de los diversos tipos de barreras, pero 
fue Dobzhanskv quien troqueló el término “mecanismos aisladores” y Ies 
dedicó todo un capítulo en su obra clásica Gcnetics and the Origin of 
Sj ice íes (1937) e impuso la gran importancia de estos dispositivos entre 
los evolucionistas. Desde entonces se han sostenido una serie de confe¬ 
rencias sobre el tema (Patterson, 1912, 1947; Blair, 1961) y se ha acumu¬ 
lado una gran cantidad de literatura. Aquí sólo me ocuparé de sus líneas 
principales y me remito para más detalles a las obras recogidas en la 
bibliografía (Muller, 1942; Mayr, 1942, 1948; Emerson, 1949; Stebluns. 
1950; Dobzhanskv, 1951; Tinbergen, 1951; Patterson y Stone, 1952; Riley. 
1952: Thorpc, 1956; Spieth, 1958; Ilinde, 1959). 


MECANISMOS AISI.ADOIUÍS 


105 


La viva investigación de los mecanismos de aislamiento ha llevado 
al desarrollo de una rama totalmente nueva de la biología, que combina 
estudios de conducta, ecología y genética. Estos estudios han permitido 
una visión más profunda de la cualidad y cantidad de diferencias entre 
especies y han llevado a ensayar experimentalmente, de modo preciso, 
diversos supuestos. 

Antes de comenzar el estudio de los diversos mecanismos, hemos de 
escla recer dos p untos: esterilidad y aislamiento geográfico. 

[Est erilidad .¡A pesar de cuanto se ha escrito en los últimos 25 años, to¬ 
davía Tiay autores (pie parecen creer que aislamiento reproductivo y este¬ 
rilidad son términos sinónimos. Nada más lejos de la verdad. Conocemos 
un número creciente de especies simpátridas aisladas reproductivamente 
y (pie, sin embargo, no están separadas por una barrera de esterilidad. 
Por ejemplo, el ánade real, Anas platyrhynchos y el ánade rabudo, Anas 
acuta, son tal vez dos de los patos más comunes de agua dulce del hemis¬ 
ferio septentrional. El número total de la población de las dos especies pue¬ 
de exceder de 100 millones de individuos. Philipps (1915) mostró (pie, en 
cautividad, estas dos especies son completamente fecundas entre sí y (pie no 
existe ninguna reducción de fecundidad en las generaciones F¿ o F : , 
ni en ninguno de los recruzamientos. Cabría esperar que se produje¬ 
ra en la naturaleza una plena hibridación entre estas especies, ya (pie sus 
márgenes de cría se superponen en gran parte. En el norte de Europa, 
Asia y Norteamérica, se encuentran nidos unos junto a otros en, literal¬ 
mente, millones de lagunas, fangales y ensenadas; sin embargo, el número 
de híbridos (pie se encuentran entre las numerosas aves (pie se cazan cada 
año, no es sino uno por cada varios millares. Tampoco hay pruebas de 
(pie exista reeruzamiento entre estos híbridos y las especies parentales. 
Evidentemente, pues, las dos especies no se mantienen distintas por una 
barrera de esterilidad, sino por algunos otros factores. 

Se observa una fecundidad alta en los cruzamientos entre espe¬ 
cies no sólo de palos y de otras familias de aves, sino de todo el reino 
animal. La idea de que los híbridos son siempre “ínulas” estériles os 
completamente errónea. Entre las docenas de casos de especies (pie dan 
híbridos completamente fecundos publicadas en la literatura reciente, 
citemos unos cuantos: los peces Notwpis Jutrensis y N. venustas (Huhbs 
y Strawn, 1956), las moscas de agua Chirononms tentans y palliaivilra- 
tns (Beermann, 1952), las ranas Rana nigromaculala y R. brevipoda (Mori- 
ya, 1951), las salamandras Tardía torosa y T. ribularis (Twitty, 1959, 1961V 
los isópodos del grupo de la Jaera albifrons (Rocquet, 1953) Drosopliila 
bocainensis y D. para boca itu mis (Carson, 1954), las polillas Calería galla 
y C. euphorbiae (Bytinsky-Salz y Günther, 1930) v muchos otros casos de 
Sphingidae, Saturniidae y otras familias de polillas, las zorras árticas y 
rojas (varios investigadores), y muchos más. En las plantas, análogamente. 
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las especies simpátriclas pueden conservar considerable fertilidad cru¬ 
zada, sin perder su independencia genética (Stebbins, 1950; Epling, 1947a). 
Patterson y Stone (1952) señalan que grupos de especies muy semejantes 
morfológicamente y muy emparentadas se dan en muchas familias de ani¬ 
males y plantas y que puede darse o una considerable fecundidad o una 
completa esterilidad entre las especies que componen tales grupos. La 
fec undidad c ruzada no sig nifica coespecificidad . 

Pruebas más decisivas de la importancia de otros mecanismos de aisla¬ 
miento en los animales nos la ofrece la observación por naturalistas de 
campo de que los machos y hembras de una especie se reúnen mediante 
estímulos sensoriales y que es sumamente raro que el macho de una espe¬ 
cie llegue a copular con la hembra de otra especie. La barrera de este¬ 
rilidad, aunque exista, es raro que se ponga a prueba. 

| Aislamiento geográfico. Es completamente imposible discutir 
teniente la naturaleza y origen de los mecanismos de aislamiento, si se 
incluye entre ellos un elemento, tan extraño como el aislamiento geográfico. 
E l término aislamiento se refiere a dos fenómenos muy distintos, el aísla - 
miento espacial y e l aislamiento en la reproducción [Mayr, 1959a). El tér- 
nlino ('‘ine canLuios de a islam ie nto" \ se refiere sólo a las propiedades de 
poblaciones de especies que sirven para salvaguardar el aislamiento rc- 
prodiic tiYü. A fin de excluir fenómenos extraños a la categoría de los me¬ 
canismos de aislamiento interesa definirlos con precisión: los mecanismos 
d e aisla miento son propiedades biológicas de los individuos (pie impiden 
•pie se cfucen^pdbTdciones ffcfüat o potcncialmcnlc simpátridas. Esta de¬ 
finición excluye claramente el aislamiento geográfico. La bahía de San 
Francisco, que mantiene a los presos de Alcatraz aislados de los restantes 
habitantes de California, no es un mecanismo de aislamiento; tampoco lo 
es una montaña o un río que separe dos poblaciones, que de otro modo 
podrían cruzarse. Los mecanismos de aislamiento tienen siempre una base 
parcialmente genética, aunque algunos componentes del aislamiento por 
conducta puedan reforzarse por condicionamiento. 


inteligen- 



Ct.ASIFICAClÓN DE LOS MECANISMOS DE AISLAMIENTO 

I ¡ 

I - • •• •. 

Virtualmenlo todo autor que haya escrito sobre mecanismos de aisla¬ 
miento en los últimos 25 años, ha propuesto una clasificación. Todas, en 
conjunto, son bastante similares. Mi clasificación (Tabla V-l) ordena los 
mecanismos en la secuencia en que han de vencerse las barreras. Evito 
los términos “genético” o “fisiológico”, porque los factores genético y fisio¬ 
lógico desempeñan un papel en cada una de las siete subdivisiones prin¬ 
cipales. 

En la gran mayoría de los animales, se desconoce aún cuáles son los 
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Tabla V-1. Clasificación de los mecanismos de aislamiento 

1. Mecanismos que impiden los cruzamientos intcrcspecíficos (mecanismos prccopn- 
lación): 

//) Las parejas polen dales no se encuentran (aislamiento estacional y de habitat); 
/>) Las parejas potenciales se encuentran pero no copulan (aislamiento otológico); 

c) La copulación se intenta pero no se produce transferencia de esperma (aisla¬ 
miento mecánico). 

2. Mecanismos que reducen el pleno éxito de los cruzamientos interespecíficos (meca¬ 
nismos post copulación); 

a) Se produce la transferencia de esperma pero el lmevo no se fecunda (mortalidad 
gamctica); 

b) El huevo se fecunda pero mucre el cipote (mortalidad cigótica); 

c) El cipote produce un híbrido F, de viabilidad reducida (inviabilidad del híbrido); 

'I ) c *K°te híbrido h es completamente viable pero parcial o completamente 

estéril o produce F, deficientes (esterilidad híbrida). 


mecanismos de aislamiento concretos que impiden que se crucen con las 
especies más próximas. Así es, en especial, para la mayoría de los inverte¬ 
brados inferiores y de los protozoos. El naturalista, el citólogo, el genético 
tienen un campo ilimitado donde hacer descubrimientos. 

Los n umerosos mecanismos se pueden agrupar en dos clases muy di- . 
fcrenltis (Mayr, 1918); por una parte tenérnos los que impiden las copu- 
Inci mics inte respecíficas y se denominan ^•meca nism os p recop ulación 1 (Me- 
clüun, lütil); por~ñlra_pa rtc^lene mos los m ecanismos q ue reducen el éxito 
de los cru zamientos Jntcnappcificas [“mecan ismos posleopulaciónj (Mc- 
cíiíñr¡7l961). Hay una diferencia fundamentar entre lósTIos tipos-i os me ¬ 
canism os precopulación impiden que se malgasten gamet os y p or este 
motivo' son muy susceptibles de ser mejorados por selección natural; jos 
mecanismos de post copulación no impiden que se malgasten gametos y su 
perfeccionamiento por selección natural es difícil e indirecto. Una com¬ 
prensión clara de esta diferencia tiene la mayor importancia para enten¬ 
der el origen de los mecanismos de aislamiento (Capítulo XVII). 

I "* • - -__ . _ _ 

IMPEDIMENTO DE LOS (.'BUZAMIENTOS INTER ESPECIFICOS 1 

- f 

_ (mecanismos de precopulación) j 


Esta categoría incluye el aislamiento estacional y de habitat, el aisla¬ 
miento etológico y el aislamiento mecánico. 

^ Aislamiento de habiuüjl 


Cuando menos frecuentemente se encuentren un macho y una hembra, 
tanto menos probable es que se crucen. De este modo la selección de 







JOS 


ESPECIES ANIMALES Y EVOLUCION 


habitat constituyo un mecanismo de aislamiento muy eficaz. Donde es¬ 
pecies simpátridas muy emparentadas muestren exclusión de habitat, el 
hecho exalta eficazmente otros mecanismos de aislamiento. Todo natura¬ 
lista puede citar centenares de ejemplos. Varias especies muy relaciona¬ 
das de ardillas ( Entumías ) de California están separadas en lialntats dis¬ 
tintos, en la zona de contacto (Johnson, 1943). El tipo de suelo parece 
constituir un mecanismo importante de aislamiento entre dos especies de 
sapos Scaphiopus (Wasserman, 1957). En los Bufo americanas y B. fowlcri, 
Ulair (1942) observó que, donde las dos especies se superponen, con fre¬ 
cuencia existe preferencia diferencial para los lugares de cría: 


f. ? 

u - 

U 

& 



Bufo fowlcri utiliza lagunas, ciénagas y grandes depósitos d- agua de lluvia como 
lugares de cría, pero no lo hace en los charcos someros ni en los de arroyos que usa 
mucho ¡i. amcrinmus. B. foteleri cría en las aguas tranquilas de los arroyos donde 
rara vez o nunca lo hace I?, amcriawm. Bufo fowlcri se ha recogido cerca de Wdherton. 
Oklahoma, el 20 de mayo de 1939 donde estaba criando en una ensenada. B. amrn- 
cf/iitts fí de abril de 1940, criaba en todos los lagunajos de lluvia someros y no se 
encontró ni un solo sapo a lo largo de la ensenada que sólo estaba alejada un centenar 

do mol ros do los charcos. 


I.a exclusión «le habitat entre especies próximas se conoce por los natuia- 
listas desdo tiempos de Darwiu (por ejemplo, véase Stecre, 18.14). 

Ea segregación de habitat es con frecuencia muy pequeña en términos 
de distancia. Ea situación de los fondos de desove en los peces de rio 
está determinada no sólo por la naturaleza del sustrato (grava, arena, 
cieno), sino también por la velocidad de circulación del agua y por otros 
factores. Un súbito cambio de gradientes en el lecho de una ensenada 
puede hacer que los lugares de desove de dos especies normalmente bien 
separadas se junten tanto que el esperma de una especie se vea arras¬ 
trado a los nidos de la otra y provoque una hibridación interespecifica 

(Trautmann, comunicación por carta). 

Dos especies íntimamente emparentadas de libélulas se superponen 
ahora en Florida central septentrional, ya que la barrera de aislamiento 
se rompió a fines del Pleistoceno. En la zona de superposición, la especie 
nórdica Progomphus obscuras, está restringida a los ríos y arroyos: la 
especie meridional, P. alachaensis habita los lagos (Byers, 1940). En las 
zonas montañosas, con frecuencia especies muy emparentadas están sepa¬ 
radas por la altitud (véase Capítulo IV). 

El aislamiento por el habitat no es un mecanismo de aislamiento muy 
eficaz en animales que se muevan mucho. En consecuencia, la rotura c o 
los límites acusados entre habitats, debido al hombre y a otros trastornos, 
ha sido la causa de mucha hibridación simpátrida de animales (vease Ca¬ 
pítulo VI). La segregación de habitat desempeña un papel mucho mayor 
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en las plantas (Stcbbins, 1950). Aún no se ha estudiado su papel en el 
aislamiento de animales muy sedentarios o de animales «pie tienen exi¬ 
gencias reláficas muy específicas (por ejemplo, los animales del suelo) o 
en animales completamente sésiles, como en algunos invertebrados ma¬ 
rinos. 



Las diferencias en la estación do cría pueden impedir eficazmente el 
en cuen tro _tlc-.inilivid.uos de diferentes especies. El aislamiento estacional 
es frecuente en las plantas (Stcbbins, 1950) y también en los insectos y 
otros invertebrados (Emerson, 1949; véase también Capítulo XV). En la 
zona templada, las especies emparentadas de aves suelen poseer estaciones 
de cría que se superponen mucho. Sin embargo, es probable «pie las dos 
poblaciones terminales del caso famoso de la superposición circular del 
grupo Larus argéntalas (Capítulo XVI), la gaviota argéntea (argéntalas) 
v la gaviota más pequeña de espalda negra (fuscas) muestren algún aisla¬ 
miento estacional. En una colonia estudiada por Taludan (1951), argenta- 


tas alcanza el período de máxima puesta do huevos a finales de abril y 
fuscas a mediados de mayo. Otros casos de aves en «pie la barrera esta¬ 
cional parece eficaz se han recogido por Mayr (1942:251). 

Las barreras estacionales parecen especialmente frecuentes entre ani¬ 
males acuáticos. Ello se debe a dos factores: las temperaturas del agua 
son más estables «pie las del aire y el desarrollo embrionario puede ajus¬ 
tarse más a temperaturas definidas. Los dos factores combinados permiten 
una regulación estricta de la estación de cría. Mertcns (1928) considera la 


estación de la cría como el principal factor de aislamiento entre Baña 
ral ¡banda v R. escalenta y entre los sapos Bombina varié gata y B. bom¬ 


billa. Blair (1941) encuentra que el sapo Bufo americanas cría al comienzo 
de la primavera y B. fowlcri después. Existe, sin embargo, una superpo¬ 
sición a media estación, durante la cual se produce considerable hibrida¬ 


ción en muchas localidades. Las cinco especies de ranas del este de Norte¬ 
américa (Moore, 1949) es probable que también tengan estaciones de cría 
«pie se superpongan mucho. El momento del desove en los peces, en par¬ 
ticular en los de agua dulce, está regulado con frecuencia por las tem¬ 
peraturas del agua, y las estaciones de desove de especies íntimamente 
emparentadas pueden estar eficazmente separadas por la adaptación a dis¬ 
tintas temperaturas de desove. 

Pin gran parte, aún se desconoce la contribución real del aislamiento 
estacional al mantenimiento del aislamiento en la reproducción entre es¬ 
pecies. En algunos «,-asos, en los «pie se rompe el aislamiento estacional 
por anomalías climáticas, el aislamiento de reproducción se mantiene por 
otros factores. En el oeste del Canadá no se produce nada de hibridación 
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natural entre la oruga del enebro (Choristoncum ftimifemna) y la oruga 
del pino (C. pintis) cuando las temperaturas anormalmente altas de un 
año hacen que salgan simultáneamente de los huevos. Una combinación 
de la distinta preferencia del huésped y de barreras de conducta mantie¬ 
nen el aislamiento (Smith, 1953, 1954). Observaciones semejantes se han 
hecho en otros casos, lo que sugiere que la función de las diferencias en 
la estación de. cría es principalmente reducir la competición y permitir la 
adaptación óptima al nicho respectivo, más que impedir el cruzamiento. 

No conozco ningún caso de dos especies que estén aisladas por la res¬ 
tricción de su período de galanteo a diferentes horas del día, es decir, 
en las que la preferencia para una intensidad dada de luz funcione como 
mecanismo de aislamiento. Sin embargo, hay pruebas de que Drosophila 
pseudoobscura y D. persimilis difieren en sus preferencias por la hora de 
conjugación (Spieth, 1958), y diferencias semejantes se conocen en otros 
insectos y en especies de peces simpátridas muy emparentadas. 


Barreras etalógicas (restricción de la conjugación al azar)_^ 

Las barreras otológicas ante la conjugación al azar constituyen la clase 
máxima y más importante de los mecanismos de aislamiento en los anima¬ 
les. La palabra “otológica” (procede del griegos cthos = costumbre) se 
refiere a las pautas de conducta. Así pues, los mecanismos del aislamiento 
otológico son barreras opuestas a la conjugación por incompatibilidades 
de conducta. Los machos de toda especie tienen galanteos específicos, es 
decir, manifestaciones a las que, en conjunto, sólo responden las hembras 
de la misma especie. La reacción específica de machos y hembras entre 
sí, con frecuencia se expresa, de modo poco riguroso, como “reconoci¬ 
miento de especie”. Este término conduce a error, ya que implica cons¬ 
ciencia, un nivel de función cerebral más alto del que se consigue en 
animales inferiores (véase también Spunvay, 1955). Más bien estos meca¬ 
nismos de aislamiento funcionan del modo siguiente. 

En la mayoría de los animales, es el macho el que busca activamente 
la pareja. Iíabituahnente se le puede estimular con facilidad por objetos 
a veces del todo inapropiados. Pero cuando no recibe respuestas ade¬ 
cuadas del socio de su juego, o es rechazado activamente, su impulso de 
despliegue de galanteo se extingue pronto. En consecuencia, si el desplie¬ 
gue de galanteo del macho encuentra un individuo de una especie distinta, 
o un macho de la propia especie, lo interrumpe antes o después. Si el 
macho encuentra una hembra no receptiva, sucede lo mismo, tal vez des¬ 
pués de más tiempo. Sin embargo, si el macho encuentra una hembra 
receptiva de su propia especie, recibe suficiente estímulo de ella para pro¬ 
seguir su despliegue de galanteo hasta que la hembra pase el umbral de 
la disposición a la conjugación. Por término medio, este umbral es mucho 
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más alto en las hembras que en los machos. Así pues, el "reconocimiento 
de especie” es, simplemente el intercambio de estímulos apropiados entre 
macho y hembra para asegurar la conjugación de individuos coespecífieos 
e impedir la hibridación de individuos que pertenezcan a especies 
diferentes. 


Por este motivo, el aislamiento etológico está basado en la producción 
y recepción de estímulos por la pareja de individuos de dos sexos. ¿Qué 
son estos estímulos que aseguran la conjugación de individuos coespeeí- 
ficos? Ha existido siempre literatura sobre el teína, desde que han existido 
relatos populares y naturalistas observadores. A ellos pertenece el canto 
del ruiseñor, así como el pavoneo del pavo real. Conviene clasificar estos 
dispositivos otológicos por el principal órgano de los sentidos que se im¬ 
plique. 


L/loUU H'o. IjU 
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reproductora de animales con vista, se conoce de antiguo por los natura¬ 
listas, pero su funcionamiento como mecanismo de aislamiento etológico 
sólo se ha reconocido recientemente. Desempeña un papel en todos los 
animales con ojos bien desarrollados, como son las aves, ciertos peces, 
muchos insectos y arañas e incluso las jibias. La mayoría de nuestra in¬ 
formación en este campo consiste en observaciones e inferencias y sólo 
recientemente se ha súplcmentado por experimentación. 

Mucha literatura corriente en el campo de la conducta animal (otología) 
se ocupa del análisis de las pautas de galanteo, todas las cuales sirven en 
ultimo término, directa o indirectamente, como mecanismos de aislamien¬ 


to. Existen numerosos artículos sobre este tema en cada volumen de fíe- 


haviour y de Zciischrift fiir Ticrpstjchologie. Algunos aspectos de la con¬ 
ducta que funcionan en los mecanismos de aislamiento, han sido resumi¬ 
dos recientemente por Lorenz (1950), Tinbergen (1948, 1951, 1960), Hinde 
y Tinbergen (1958), Hinde (1959) y Spieth (1958). Las diferencias visual- 
mente perceptibles entre especies íntimamente emparentadas pueden ra¬ 
dicar en el color, manera de disponerse éste, forma, movimiento o una 
combinación de varias de estas diferencias. No es fácil determinar la con¬ 


tribución al aislamiento reproductivo de cada una de estas diferencias 
específicas. Si el aislamiento reproductivo entre Drosophila melanogaster 
y D. simulans es el mismo a la luz que en la oscuridad (Manning, 1959a; 
Fig. V-I) se está intentando sacar la conclusión de que los estímulos 
ópticos tienen menor importancia. Hay, sin embargo, varias especies de 
Drosophila en las que los machos no cortejan en la oscuridad (Spieth 
y Hsn, 1950). Si dos especies simpátridas de peces cíel¡dos tienen movi¬ 
mientos de galanteo idénticos, se supone que la marcada diferencia de 
color es la causa del aislamiento reproductivo, a no ser que tengan impor¬ 
tancia diferencias químicas o de otro tipo. 

El análisis resulta particularmente difícil porque las señales que fun- 
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Kms V-l. Diforondas cuantitativas on los principales componen es leí gaíanteo d e dos cs,j 
«ríñelas do Oroso,,hila. A = D. metanos er, B = I). .umulons. La sene va de «- 
nuii-rd-i . dercclia y la escala nmestra unidades de tiempo de 1,5 segundos. La altura ( 
Timnas n<-«nJ indica el elemento de galanteo que se efectúa El n 'vel inferior es O 

(orientación); el nivel medio, D. A. (desniegue de ( alas), y L + ~ 

(lameteo y tentativa de copulación). (Según Manning, iyí>Ja.; 


donan tomo mecanismo de aislamiento sirven también a otras funciones 
(Tinbergen, 1954): 1) para advertir la presencia de una pareja potencial, 

2) para sincronizar actividades de copulación; y 3) parasuprimir las ten¬ 
dencias a huir o a atacar en la pareja sexual. La unción deaislammno 
no puede separarse de las otras tres funciones. De hecho, pudiera 1 legars 
a pensar cp.e sólo las señales apropiadas, específicas de especie permiten 
cumplir con éxito las fundones 1), 2) y 3) y que, por ello, esta sena e 
funcionan automáticamente como mecanismos de aislamiento. Lntre los 
estudios recientes de los estímulos visuales cambiados por parejas poten- 
dales hav que señalar los de Lorenz. (1941) sobre patos Hmde (1955) so- 
hre pinzones. Tinbergen (1959) sobre gaviotas Seitz (1951) y Baerends y 
llaerends (1950) sobre un pez, delicio. Crane (1948-1950) y Drees (1J5 ) 
sobre arañas saltícidas, Crane (1957) y Altevogt (1957) «b» cangnqt» 
V L Tinbergen (1939) sobre la sepia. Tal vez. los análisis mas cuidados s y 
detallados sean los de Clark, Aronson y Gordon (1954) sobre peces x. o- 
forinos. Puede verse más bibliografía en Mayr (1958), Hinde (1959) > 

Hinde v Tinbergen (1958). , , 

Habitualmente se ponen en uso estímulos visuales junto con estímulos 

auditivos, táctiles o químicos. Sin embargo, es cierto que los otros estímu¬ 
los tienden a estar menos desarrollados cuando predominan los estímulos 
visuales. Los naturalistas lian observado desde antiguo que las aves mas 
hermosas tienen cantos insignificantes y viceversa. Sin embargo, el numero 
de excepciones es demasiado grande para aceptar la observación como 
lev general. Uno de los cantos más insignificantes que pueda susurrar un 
ave es el del gorrión de Henslow (Passerherbxdus licaslomvi) especie que 
igualmente tiene un color insignificante. Los miembros de la familia del 
cardenal (Cardinalinae), el cardenal, el cardenal de pecho rosa, la calan- 
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dría índigo y sus parientes, no sólo son hermosos sino excelentes canta¬ 
dores. Lo mismo puede decirse de las dos familias de oropéndolas (Orio- 
lidae, Icteridae). La mayor parte de las aves del paraíso no solamente 
tienen un plumaje exquisito, sino también voces fuertes y en algunos casos 
muy melodiosas. El ave que tal vez sea el vocalista mejor dotado del 
mundo, el pájaro lira australiano (Menuru superba), tiene a la vez des¬ 
pliegues notorios y plumas maravillosas. La correlación entre un intenso 
desarrollo de un tipo de estímulos y el desarrollo débil o la ausencia de 
otros estímulos es, pues, incompleta. 

Las señales luminosas que emiten luciérnagas machos (coleópteros de 
la familia Lampyridae) tal vez sean los mecanismos de aislamiento más 
notables. Difieren en el compás (Fig. 1II-3) y color, que puede ser blanco 
claro, azulado, verdoso, amarillo, anaranjado o rojizo. Algunas especies 
emiten destellos extraordinariamente brillantes, y otros crepusculares. Nu¬ 
merosas especies gemelas del género Photuris se descubrieron por dife¬ 
rencias en sus destellos luminosos (Barber, 1951). Los estímulos producidos 
por las hembras son igualmente específicos, como lo indica la conducía 
de los machos (Schallor y Schwalb, 1961). 

Estímulos auditivos. Los cantos, llamadas y otras señales acústicas 
tienen una precisión y especificidad que muy bien pueden constituirse 
en mecanismos de aislamiento incluso más apropiados que los visuales. 
Trabajos recientes indican que así sucede, con seguridad, en los anuros 
(ranas y sapos) y en la mayoría de los ortópteros. Los sonidos específicos 
de especies desempeñan también un papel importante en el galanteo de 
las aves (Marler, 1960) y de ciertos dípteros. Las hembras pueden no’ 
aceptar la copulación hasta que se estimulen por la conveniente vibración 
del ala del macho coespecífico en los mosquitos (Ilotli, 1948), Drosophih 
(Spietli, 1952) y Glossina (Vanderplank, 1948). Todo canto o notas de 
llamada son específicas en todas las aves, tal vez con la excepción de las 
que tienen una vocalización rudimentaria (ciertos buitres, salanganas, ci¬ 
güeñas, etcétera). Con frecuencia es más fácil identificar un ave por su 
canto que por los caracteres visuales de sus plumas. La hembra, durante 
el emparejamiento, es atraída hacia los lugares de estación por los ma¬ 
chos canoros de su especie. En los lugares donde entran en contacto 
los habitats de dos especies muy semejantes de ardillas cbipmunks de 
California (Eutamias sonomac y E. lownsendi siskiyou), una especie se 
distingue fácilmente de la otra por su nota de llamada (Miller, 1944a). 
En conjunto, no podemos considerar las llamadas como un mecanismo de 
aislamiento que tenga la misma importancia en los mamíferos, y, sin em¬ 
bargo, el “lenguaje” muy elaborado de mamíferos acuáticos (ballenas, 
delfines) puede, en parte, servir a esta función. La discriminación de 
especies por el sonido puede estar muy extendida en el reino animal. Se lia 
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demostrado recientemente para dos especies de peces del género Notropis 
(Dolco, 1960). 

El progreso tecnológico en el registro de sonido lia estimulado mucho 
la investigación en este campo (Lanyon y Tavolga, 1960). La posibilidad 
de trasladar sonidos variables en “espectros” de sonidos visibles, permite 
medir y describir con precisión. Hoy se dispone de los de casi todos los 
muiros de Norteamérica (Blair, 1958a; Bogcrt, 1960) y de muchas espe¬ 
cies australianas (Main, Lee y Littlcjohn, 1958). Los llamamientos de todas 
las especies difieren, en uno o en varios caracteres, de los de las especies 
simpátridas próximas y se acumulan datos de que las hembras se dirigen 
hacia los machos coespecíficos (por ejemplo, Blair, 1958b; Littlejohn y Mi¬ 
dland,' 1959; Mecham, 1961). Sin embargo, esto no impide una extensa 
hibridación, por ejemplo, entre Bufo woodliotisei y especies de complejo 
71. americanus, que difieren considerablemente en sus llamadas (Capí¬ 
tulo VI). 

Los estímulos auditivos tienen particular importancia entre los Orthop- 
tera (Alexandcr, 1960). Casi todas las especies poseen su canto específico 
de especie. Jacobs (1950) muestra que estos cantos y las formas de galan¬ 
teo en que los cantos se integran, ofrecen, a veces, una clave mejor para 
entender el parentesco que los caracteres morfológicos. Zippelius (1949) 
ha analizado detalladamente la función del canto en los saltamontes. En 
el grillo GnjUus compestm, las hembras buscan los machos que chirrían. 
Las hembras privadas de su órgano auditivo (timpánico) ignoran los ma¬ 
chos que cantan. Órganos de los sentidos adicionales desempeñan un pa¬ 
pel en los machos, como lo prueba el hecho de que los machos sin antenas 
reaccionan frente a las hembras como si éstas fueran machos rivales, en 
tanto que los machos ciegos galantean y copulan normalmente (Alexandcr, 
1962). En el género Metrioptera, tres especies simpátridas difieren noto¬ 
riamente en sus cantos. Las hembras no reaccionan al chirriar de un ma¬ 
cho de una especie diferente. Las hembras receptivas se acercan a los 
machos mientras éstos efectúan su chirrido, pero se detienen cuando el 
macho interrumpe su canto. Se han descubierto varios casos de especies 
gemelas en Orthoptera y Homoptera debido a que difieren en su canto, 
por ejemplo, cu los géneros Magicicada, Ncmobius, Occanthus, y Gnjllus 
(véase Capítulo III). El excelente inventario efectuado por Faber (1953) 
de las señales acústicas y ópticas de Orthoptera, constituye la revisión más 
completa de los mecanismos de aislamiento auditivos hecho en un grupo 
de animales. 1 -a importancia del sonido en el aislamiento reproductivo de 
dos especies de cigarras (Magicicada) fue establecido por Alexandcr y 
Moore (1962). 

Estímulos químicos. Los estímulos químicos, que actúan a distancia 
(“olfativos”) o por contacto, sirven también como mecanismos aisladores. 
Parecen particularmente importantes entre los mamíferos (excepto en los 
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primates superiores) y en algunos grupos de insectos. La mayoría de los 
naturalistas conocen que una hembra de polilla recién salida del huevo 
puede atraer machos que disten muchos centenares de metros, tal vez ki¬ 
lómetros Como la nariz humana es poco sensible, el estudio cíe los meca¬ 
nismos de aislamiento químico resulta bastante difícil. El modo experi¬ 
mental de abordar el problema consiste en eliminar los estímulos visuales, 
auditivos y los restantes no químicos, y someter a prueba a individuos á 
los que se priva de un determinado órgano sensorial tras otro. Por ejem¬ 
plo, la amputación de las antenas disminuye mucho la capacidad de las 
hembras Drosophila pscudoobscura y D. persimilis de distinguir los ma¬ 
chos de la propia especie ajena (Mayr, 1950b). La misma operación ejerce 
poco efecto sobre las hembras de D. mclanogastcr y D. simulaos (Man- 
nmg, 1959a,b), que, al parecer, diferencian por quiinorreceptorcs de con¬ 
tacto, como muchas otras especies de Drosophila (Spieth, 1952). Los ma- 

i ^ 1 ® A que se amputan las antenas, 

dejan de excitarse en presencia de hembras. Sin embargo, la copulación 

se efectúa normalmente si incidentalmente tales machos tocan hembras 
(Grosch, 1947), y lo mismo sucede en varias especies de cucarachas. Las 
avispas y abejas mayores, al parecer, también atraen a las hembras v se 
excitan por varios olores, pero no hay pruebas suficientes de que sean 
específicos de especie (Kullcnberg, 1956,1960). Se han hecho muchos tra¬ 
bajos sobre la naturaleza química de los olores que atraen al otro sexo en 
los insectos (Karlson y Butcnandt, 1959; Jacobson, Beroza y Jones, 1960), 

» • . £ con frecuencia, son también atraídos machos de 

otras especies y que la fecundación cruzada se impide por mecanismos 
«adicionales de aislamiento (Lepidoptera, Gotz, 1951; Saturniidae, Sclmei- 
der, 1962; Blattidae, Barth, 1961). En algunas cucarachas (Blatlídac) la 
estimulación y el reconocimiento sexuales parecen depender del contacto 
(Roth y Willis, 1952, 1954), y en este contacto la quimorrecepeión, al pa¬ 
recer, sirve como mecanismo de aislamiento. Los individuos pueden dis¬ 
tinguir entre estímulos recibidos de su propia especie y los recibidos de. 
otras. Asimismo, en ciertas familias de arañas desempeña un pajíel la es¬ 
timulación química (Kaston, 1936). Los estímulos de contacto tienen im¬ 
portancia en muchos grupos de especies de Drosophila, en los cine los 
miadlos “golpetean” a las hembras con sus patas anteriores, y la continua- 
cion y el éxito del galanteo dependen de los estímulos químicos intercam¬ 
biados durante dicho “golpeteo” (Spieth, 1952,1958). 

Los estímulos químicos tienen, al parecer, importancia predominante 
en el desove de muchos organismos marinos. En el poliqueto Grubea 
clacota hay una estimulación mutua interesante. Las hembras maduras po¬ 
nen ovoproteína en el agua, que induce a alguna eyección de espermato¬ 
zoide por los machos. En el líquido espermático existe una sustancia se¬ 
xual (que puede separarse de los espermatozoos por centrifugación) que 
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imU.ce a las hembras a desovar. El desove, a su vez, va seguido de esper¬ 
ma. La sustancia sexual es específica del género y probablemente tam¬ 
bién específica de especie (Hauensclnld, 1951). Tales sustancias sexuales 
específicas de especie probablemente son los mecanismos de aislamiento 
más importantes en los invertebrados marinos con fecundación externa, 
aunque hay también numerosos dispositivos «pie garantizan el más íntimo 
contacto de los machos y hembras coespecíficos durante el desove (Thor- 
son. 1950). Sin embargo, la fecundación interna está difundida en los in¬ 
vertebrados marinos incluyendo todos los prosobranquios superiores, todos 
los opislobranqnios y cefalópodos, la mayoría de los crustáceos y algunos 
poliquetos (Ca¡nidia), y ofrece un premio selectivo al desarrollo de meca¬ 
nismos de aislamiento etológicos. 

El ] andona míenlo de mecanismos de aislamiento ctologicos. El análi¬ 
sis del galanteo animal por los investigadores de la conducta (Tinbergen, 
1951; Spieth, 1958) descubre que el galanteo es un intercambio de estímu¬ 
los entre los machos v las hembras hasta que ambos han alcanzado un 
estado de madurez fisiológica en que puede producirse con éxito la copu¬ 
lación. Casi invariablemente, el macho es más activo en el galanteo y, 
virtualmente en todo caso, diferencian menos. Esta diferencia de los sexos 


se ve favorecida por la selección natural, debido a que la gran provisión 
de espermatozoos permite que un macho (en especies que no forman pa¬ 
rejas) insemine muchas hembras, en tanto que la hembra posee una pro¬ 
visión limitada de óvulos y tienen gran valor selectivo que puedan ser 
fecundadas de tal modo que se produzcan cigotos de óptima adecuación. 
Cuanto más lenta sea una hembra en aceptar un macho, tanto mayor 
oportunidad tiene de discriminar y menor riesgo de producir descendencia 
no viable (Richards, 1927; Batteman, 1948). Un caso extremo nos lo otre- 


ccn las moscas del género Sarcophaga cuyos machos montan, casi indiscri¬ 
minadamente, los individuos (machos o hembras) de la propia especie, de 
otras especies del género, e incluso de otros géneros (pie se reúnan en 
busca ele la misma provisión de alimento. Al parecer, es exclusivamente 
la hembra la que determina el cumplimiento de la copulación (Tilo¬ 
mas. 1950). , , 

La falta de discriminación de los machos no es en modo alguno siem¬ 
pre tan grande como en Sarcophaga. Los machos de muchas especies de 
1)resoplóla sólo galantean superficialmente a las hembras de especies pró¬ 
ximas. como observó Spieth (1952) en el grupo Drosophila virilis. El ga¬ 
lanteo se rompe o al comienzo mismo o más tarde, según la discrepancia 
do la estimulación recíproca. Los machos sólo cortejaron insistentemente 
a hembras en tres o en el mejor de los casos en cinco de los 30 cruzamien¬ 
tos heterogámieos posibles entre seis especies del grupo Drosophila uniti¬ 
vo,,) En las otras 25 a 27 combinaciones el macho interrumpió el galanteo 
mucho antes de alcanzar la fase de intentar la copulación (Spieth, 1949). 
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En las mariposas se puede observar en el campo con frecuencia machos 
que cortejan a hembras de otra especie. Sin embargo, estos galanteos casi 
invariablemente se interrumpen, antes o después, sin «pie se intente la 
copulación. 

Las incompatibilidades de galanteo pueden observarse especialmente 
bien cuando, en cautividad, el macho de una especie se reúne con la 
hembra de una especie distinta sin dar oportunidad a la selección de pa¬ 
reja. En tales casos, a veces puede observarse que el galanteo se interrum¬ 
pe una y otra vez a pesar del fuerte impulso sexual que muestran macho 
y hembra, debido a (pie uno de ellos (habitualmente la hembra) no res¬ 
ponde adecuadamente a un estímulo presentado por la pareja. En condi¬ 
ciones naturales esto supondría el término del galanteo. 

Un mecanismo de aislamiento rara vez es cuestión de todo o nada. Si¬ 
lla observado por varios investigadores del galanteo de Drosophila «pie, 
por ejemplo, la pauta básica del galanteo es la misma en especies muy 
emparentadas. Las diferencias son cuantitativas más que cualitativas, v, 
sin embargo, tales diferencias cuantitativas bastan, al parecer, para impe¬ 
dir la sincronización adecuada (pie permita la copulación. La naturaleza 
cuantitativa de las diferencias del galanteo ha sido también registrada 
para el ánade real (Anas ¡dalt/rhtpidios) y el negro (A. ndnipes) (Jolmsgard, 
1960b), y parece que constituye la regla en muchas especies emparentadas 
(llindcr, 1959). La relación se ha analizado muy bien en Drosophila. Los 
machos del imitante amarillo (yellow, i/) de Drosophila mclanogaslcr , (pie 
se discriminan intensamente en contra por las hembras, despliegan un 
tiempo distinto del de los machos normales (Tabla V-2). Los componentes 
de “baja motivación del galanteo ocupan una fracción del galanteo mu¬ 
cho mayor «pie en machos normales (Bastock, 1956). Los machos amarillos 

Tabla V-2. Longitud del tiempo medio del acometimiento (en segundos) 

en Drosophila melanognster 
(según Bastock, 1956) 


Actividades 

Alta motivación 
(vibración y lumetro) 
Baja motivación 
(orientación) 


Machos amarillos 


4,35 


10,35 


Machos de tipo salvaje 


5,85 


8.25 


tienen mucho menos éxito en la copulación en presencia de machos ñor- 
niales, pero en ausencia de ellos tienen un elevado porcentaje do inse¬ 
minaciones. Hdsiger (1900), en una serie de investigaciones, encontró igual¬ 
mente que, entro los machos concurrentes de Drosophila mclanogastcr. los 
que poseen el máximo impulso sexual consiguen con máxima frecuencia 
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iiiscminar hembras, onalípiioia que sea su propia constitución genética y 
la de las hembras. Los machos heterocigotes de estirpes puras de labora¬ 
torio. tienen tanto éxito como las estirpes de tipo salvaje. Mutantcs como 
bermellón y cinabrio por lo demás ¡sogénicos con troncos de tipo salvaje, 
tienen el mismo éxito que los machos de tipo salvaje. No hay ninguna 
prueba de bonmgamia. Todo confirma la conclusión de (pie el aislamiento 
otológico es el resultado de una interacción entre estímulos externos y la 
totalidad de Impulsos Internos. SI no se dispone de la pareja sexual apro¬ 
piada. el impulso continúa basta que se logra disponerla a la copulación, 
aunque sea mediante un estímulo muy inadecuado. Esto explica la fre¬ 
cuencia creciente de híbridos cerca de la periferia del margen de la espe¬ 


cie, donde ciertos individuos (particularmente hembras) no logran encon¬ 
trar la pareja sexual coespecífica (véase Capítulo VI). 

La importancia relativa de los mecanismos de aislamiento 
para impedir la hibridación, se descubre en los géneros de animales en 
los que la hibridación es relativamente frecuente. Se ha mostrado por 
Blair (1911) en Bufo y por Ilovanitz (1918a) en las especies de mariposas 
Colitis philodicc y cunjlhcme y por Sweadner (1937) en la polilla Plalysa- 
mio que los mecanismos de aislamiento otológicos son débiles en estos 
tres géneros. El aislamiento de estas especies íntimamente emparentadas 
sucio mantenerse por otros mecanismos. Estos últimos, por ser menos efi¬ 
caces (¡ue el aislamiento otológico, se rompen con más facilidad y se tra¬ 



ducen en una frecuencia anormal de híbridos. 


Aislamicnlo mecánico. Poco después del descubrimiento de las numero¬ 
sas diferencias estructurales en las armaduras genitales de diferentes espe¬ 
cies de insectos, afirmó Dufour (1844) que estas armaduras actúan como 
una cerradura y la llave, lo que impide la hibridación entre individuos de 
diferentes especies. Hay pruebas circunstanciales de observaciones en 
apovo de esta noción. Sturtevant, Stalquer y Spicth lian mostrado que los 
cruzamientos intercspeeíficos en Drosopliila pueden causar lesiones e in¬ 
cluso la muerte a los participantes y lo mismo puede decirse en Glossina 
(mosca tsétsé). Otros mecanismos de aislamiento probablemente impiden 
tales cruzamientos intercspeeíficos en la naturaleza. 

J.,a barrera mecánica formada por incompatibilidades del aparato co¬ 
pulado!', tal vez constituya un importante mecanismo de aislamiento en 
los caracoles pulmonados. Por ejemplo, Wcbb (1917) ha mostrado que, en 
la subfamilia Polygyrinae de los caracoles poligíridos, la estructura compli¬ 
cada de los genitales impide la copulación interespecífica. En la subfa¬ 
milia íntimamente emparentada Triodopsinae, los genitales son de una 
estructura sencilla y en osle grupo se han registrado cruzamientos interes- 
pecíficos. En Ccpaea, una combinación de barreras etológicas y mecánicas 
suele impedir la copulación entre las especies hortcnsis y nemoralis. 

El aislamiento mecánico se ha considerado desde antiguo como el me- 
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canismo de aislamiento más eficaz, en particular cuando se ha observado 
lo extendidas (¡ue están las diferencias genitales en varios órdenes de in¬ 
sectos. Sin embargo. Karl Jordán (1905), después de extensos y detallados 
estudios, saca la conclusión de (pie la hipótesis de Dufour no es válida. 
Entre 098 especies de Sphingidas examinadas, 48 no diferían en los geni¬ 
tales de las de otras especies de la familia, en tanto (pie, en el 50 por ciento 
de las especies con variación geográfica de color existía también variación 
geográfica en la estructura de las armaduras genitales. Desde entonces 
se ha acumulado mucha nueva información (pie confirma la escasa im¬ 
portancia de las armaduras genitales como mecanismo de aislamiento 
(véase Goldschmidt, 1940 y Dobzhansky, 1951). Por ejemplo, Beliim 
(J942) mostró (¡ue, cu los escarabajos carábidos, pueden producirse híbri¬ 
dos incluso por especies con fórceps muy distintos, como por ejemplo, 
Carabas coriáceos y C. violáceos. En las mariquitas del género llippoda- 
viiti. pueden producirse fácilmente híbridos entre especies que muestran 
acusadas diferencias en los genitales (Shull, 1940). Rosen y Gordon (1953) 
llegaron a la misma conclusión para peces poccílidos, Kullcnberg (1947) 
para los homíplcros, Kunzc (1959) para los homópleros, Gering (1953) para 
las arañas agelénidas y Edgren (1953) para los hampones de serpientes. En 
algunas especies de insectos un fuerte polimorfismo en la estructura de las 
armaduras genitales de los machos no se traduce en incompatibilidades. 

El estudio experimental más completo del aislamiento mecánico se ha 
hecho por Sengiin (1944). Separó o alteró quirúrgicamente muchas partes 
de I; is armaduras genitales masculinas de Bombo y x mori y observó que la 
copulación y fecundación eran normales, excepto cuando partes del pene 
mismo se amputaban. Registró cruzamientos entro diferentes especies, gé¬ 
neros c incluso familias de Lepkloptera que se produjeron bien, aunque las 
estructuras escleróticas de los genitales eran, a veces, muy distintas. La con¬ 
clusión de todos estos estudios es que el aislamiento mecánico desempeña 
un papel secundario como mecanismo de aislamiento en la mayoría de los 
grupos de animales. 

La verdadera significación de las diferencias en los genitales es, pro¬ 
bablemente, la siguiente. El aparato genital es una estructura muy com¬ 
plicada. ya (¡ue es el subproducto pleiotrópico de muchos genes de la 
especie. Todo cambio en la constitución genética de la especie puede tra¬ 
ducirse en un cambio incidental en la estructura de los genitales. Como 
estructuras internas, están menos sometidas a las influencias correctoras 
de la selección natural que los componentes del fenotipo externo, siempre 
que no esté descompensada la función básica de la transferencia de 
gametos. 
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CRUZAMIENTOS INTERE.SPKCÍFICOS FRACASADOS (MECANISMOS POST-COPULACIOn) 


Las barreras ecológicas y otológicas en los animales son muy eficaces, 
v en la mayoría de los casos, impiden cruzamientos interespecíficos. Sin 
embargo, si fracasa el primer tipo de barreras, una segunda serie de ellas 
puede impedir (pie se produzca la hibridación, aunque no el (pie se mal¬ 
gasten gametos. Las parejas potenciales llevan a termino la copulación, 
poro no se produce descendencia, o la descendencia posee menor viabili¬ 
dad o fecundidad. Este segundo grupo de mecanismos de aislamiento 
puede clasificarse (en parte, según Patterson y Stone, 1952) en cuatro 

categorías. , . , 

Mortalidad famélica. El esperma puede encontrar una reacción antige- 

uica en el tracto genital de la hembra y ser inmovilizado y muerto antes 
(ir haber tenido probabilidad de alcanzar los óvulos. Patterson observo 
que se produce una “reacción de inseminación’ en muchas especies de 
Drosophila, lo «pie da lugar a una enorme hinchazón de las paredes de la 
vagina y a la consiguiente muerte de los espermatozoos. Esta reacción de 
inseminación está muy extendida en el género Drosophila (Patterson y 
Stone, 1952:361-383), pero no se sabe con qué frecuencia se produce en 
otros géneros. Se pueden también producir reacciones antigénicas, aunque 
no haya pruebas de una reacción de inseminación notoria. Kossxvig y Sen- 
giin (1945) observaron (pie el esperma en cruzamientos interespecíficos 
tenía menos éxito (pie el esperma coespecífico al fecundar hembras de 
ciprinodontos (Xiphophorus). Dobzhansky (1917b) observó igualmente que 
los cruzamientos entre D. pscudoobscum y D. permisilis eran menos fe- 
rímelos que los cruzamientos intracspecíficos. La hembra pseudoobsana , 
después de una sola inseminación por un macho pseudoobscura, se man¬ 
tiene fecunda durante 12,6 ± 1,9 días; copulada con un macho persimilis . 
sitio durante 9.2* 1,4 días; recíprocamente, las cifras son 9,7 y 5,4 días. 
Ll número de descendencia se reduce de modo correspondiente (Ta¬ 
bla V-3). En otros casos el espermatozoo muere porque no puede atrave¬ 
sar la membrana del huevo de especie distinta. 

Un tipo muy distinto de mortalidad gamética se produce en una espe- 

l\m v V-3. Kúmrrn ¡Ir descendientes después de una sola inseminación de Dn.siiphila 

(según Dobzhansky, 1947) 



99,5 ± H'.fi 
235,2 ± 21.9 


psrudonhsnirn ¿ 
prisi milis % 


269,5 ± 33,4 
156,3 ± 27,6 
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cié con fecundación externa. Un macho con gónadas no funcionales, pero 
con conducta sexual normal (por ejemplo un híbrido /■', estéril) puede 
inducir a que desove una hembra. Sus óvulos (sin fecundar) morirán, na¬ 
turalmente. Como ha demostrado plausiblemente Volpe (1960) para las 
especies de sapos bufo fowleri y B. valliceps, esta mortalidad conducirá 
eventualmente a una disminución en el aislamiento reproductivo de las 
dos especies (véase también Capítulo XVII). 

Mortalidad cigótica. El desarrollo de un óvulo híbrido fecundado es 
con frecuencia irregular y el desarrollo puede cesar en toda fase entre la 
fecundación y el estado adulto. Los detalles y causas de esta incompatibi¬ 
lidad se describen a fondo en los manuales de embriología, citología v 
genética (por ejemplo, véase Dobzhansky, 1937, 1951). 

Inferioridad de los híbridos. En muchos híbridos animales que se pro¬ 
ducen en la naturaleza, se ha observado que no dejan descendencia, aun¬ 
que parecen poseer algún vigor híbrido somático y son plenamente fecun¬ 
dos (poseen óvulos o espermatozoos normales). La explicación parece ser 
que la conducta y la ecología son intermedias entre las dos especies pá¬ 
renteles y por ello se discriminan en contra durante la formación de pare¬ 
jas. Esta inferioridad híbrida se ha estudiado muy poco (¡es muy difícil 
de estudiar!)! pero puede muy bien ser la causa para la pequeña cantidad 
de la intregresión en grupos (como los patos), en los que los híbridos con 
frecuencia son plenamente fecundos. 

Esterilidad de los híbridos. Los híbridos de especies tienen una fecun¬ 
didad considerable o completa en algunos grupos de animales, pero son más 


o menos estériles en otros. Las razones citológicas y genéticas para que 


así suceda, se han estudiado de modo excelente por White (1954) y por 
Dobzhansky (1951). Hay una revisión detallada de la esterilidad de los hí¬ 
bridos en Drosophila (Patterson y Stone, 1952). pero pocos investigadores 
han cruzado sistemáticamente todas las especies disponibles de un género 
V han determinado su fecundación i’uzada. Así se ha hecho para varias 


familias de aves (Gray, 1958) y para los sapos americanos Bufo (Hlair, 1959). 
Otros aspectos de la hibridación se discutirán en los Capítulos VI. y XIII. 


La cooperación de los mecanismos de aislamiento 


El cruzamiento de especies simpátridas íntimamente emparentadas de 
animales suele impedirse por toda una serie de factores ecológicos, do con¬ 
ducta y citogcnéticos, habitualmcnte varios para cada par de especies. 
Con frecuencia un factor es el dominante, como lo son los estímulos acús¬ 
ticos en ciertos saltamontes, cigarras y mosquitos, las sustancias sexuales 
en Lcpidoptcra y en ciertos organismos marinos, y los estímulos visuales en 
ciertas aves, peces o insectos. La barrera de la esterilidad puede ser in- 
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trusa o débil, pero se comprueba rara vez, excepto cuando se rompen otros 
mecanismos de aislamiento. 

Además, cada una de las categorías recogidas en la Tabla V-l es com¬ 
puesta, como lo demuestra el caso de aislamiento otológico. Así se ha 
demostrado también en los factores de esterilidad y se ha señalado en el 
aislamiento por habitat y temporal. En consecuencia, el aislamiento total 
entre dos especies se debe normalmente a un gran número de diferentes 
factores de aislamiento, cada uno de los cuales es más o menos indepen¬ 
diente de los otros. Al ordenar los diversos mecanismos de aislamiento de 
los animales por su importancia, habríamos de situar el aislamiento de la 
conducta por delante de los restantes. Por otra parte, en las plantas la 
esterilidad es el factor más importante. La capacidad de los animales de 
buscar activamente la pareja potencial es indudablemente la razón de esta 

notoria diferencia entre los dos reinos. 

Sólo en pocos casos se ha intentado analizar todos los factores que 
aíslan dos especies entre sí. La información más detallada es la que po¬ 
seemos del género Drosophila resumida por Dobzhansky (1951), I’atter- 
son v Stone (1952). Spieth (1952, 1958), Bastock y Manning (1955), Pit- 
teudrigh (1958) y Manning. (1959a, b). Cada análisis ha añadido algún 
nuevo factor antes pasado por alto, como hemos descrito para Drosophila 
pseuiloobscura v D. prrsimilis (Capítulo 111). La importancia relativa a los 
diversos factores cambia de un grupo de especies a otro. La mayoría de 
las diferencias son cuantitativas más que cualitativas. Pettersen y Tcnow 
(1951) analizaron el aislamiento entre dos especies de mariposas del gé¬ 
nero Picris y encontraron que las diferencias en la selección de habitat 
y la considerable inviabilidad de los híbridos es lo que contribuye más al 
aislamiento. Brower (1959b) analizó la importancia relativa de los diversos 
mecanismos de aislamiento en mariposas del complejo Vapilio glaucos. Un 
parcial aislamiento estacional y altitudinal parece haberse producido en¬ 
tre las dos especies, con las barreras etológicas más débiles. Fabricius 
(1950) describió la compleja constelación de factores internos y externos 
necesaria para inducir a desovar a los peces de agua dulce. Tal comple¬ 
jidad disminuve mucho las probabilidades de que dos especies lleguen a 
encontrar la condición de desove en el mismo momento exacto. 

Los mecanismos de aislamiento se disponen como una serie de obstácu¬ 
los. si se vence uno, otro resta de pie. Si se rompe la barrera del habi¬ 
tat. por ejemplo, los individuos de las dos especies pueden seguir separados 
por pautas de conducta. Si esta barrera también falla, las parejas pueden 
ser incapaces de producir híbridos viables, o si los híbridos se producen, 
pueden resultar estériles. Smith (1954) da una clara demostración de este 
principio al mostrar que, cuando se rompe la barrera estacional habitual 
entre la oruga del abeto y la oruga del pino (Choristoneura), no se produce 
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tampoco hibridación, debido al aislamiento sexual. En el Capítulo VI con¬ 
sideraremos casos de rotura de todos los mecanismos de aislamiento. 


La genética de los mecanismos de aislamiento 

De la multiplicidad de los mecanismos de aislamiento por eme está 
proteg.da toda especie, se deduce que en ellos se implica un considerable 
numero de genes. Casi todo gene que cambie la adaptación de una pobla¬ 
ción puede tener un efecto incidental sobre la interacción entre macho y 
hembra. A a inversa, una ventaja de los machos para conjugarse se esta¬ 
blecerá fácilmente en una población, siempre que no disminuya seriamente 

, a , a l )ta f 0,1 dc ,a descendencia. Las plumas complicadas y otros tipos 
de dimorfismo sexual notorio han evolucionado en las aves sólo en espe¬ 
cies en las que el macho no participa en la cría de los pollos y, en con¬ 
secuencia, no perjudica a su descendencia por lo notorio de su presencia. 

La base genética de la conducta ha sido revisada por Caspari (1958). 
Los análisis detallados de la genética de los mecanismos de aislamiento 
~" e “| cl do 1:1 esterilidad, sólo existen para el género Drosophila. 
lan (1J46) observo que numerosos factores influyen sobre el aislamiento 
etologico entre Drosophila pseudoohscitra y D. persimilis, pero que los 
factores principales parecen estar localizados en el cromosoma X y en el 
segundo cromosoma. El hecho de que el aislamiento sexual sea un ,no- 
dudo de todo el genotipo, se ha demostrado nmy bien por experimentos 
sobre la discriminación relativa de hembras de Drosophila mclanogastcr 
contra hembras de ciertos genotipos imitantes como son los uellow (Bas- 

X W ÜtC y h<lr (Petíl ’ J958 ’ 1959 ) y «tros mulantes (Bósiger, 
1958). Los niveles constantes de aislamiento sexual cambian cuando los 
mulantes se cruzan con no mulantes sobre diferentes fondos genéticos o 
cuando se originan nuevos genotipos en los troncos, por mutación o recom- 
binacion. Un análisis completo de la base genética de los mecanismos de 
aislamiento parecería más bien fútil considerando esta base compleja. En 
etceto, si como parece ser, el aislamiento de la conducta es el resultado 
de diferencias en los ritmos de actividad, en los niveles de actividad y en 
otros factores generalizados que influyen sobre la coordinación de los im¬ 
pulsos de machos y hembras, parece muy difícil expresar el aislamiento 
en términos de genes específicos. Podría señalarse, incidentalmente, que la 
selección continuamente ajusta la propensión a la copulación do las hem¬ 
bras al nivel dominante que tenga el impulso a la copulación de los machos 
Por ejemplo, en Drosophila americana, Spieth (1951) ha observado que los 
machos orientales” poseen un impulso sexual alto y las hembras una 
propensión a la copulación baja, y que los machos “occidentales” tienen 
impulso sexual bajo y las hembras la correspondiente propensión alta a 
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especies animai.es y evolución 


!íl ( ' < 1 ) l’ llla( ' ,on - Sl S(; '""-clan machos orientales v hembras occidentales se 

pr<M , . ,w ‘ "" ,:m, ° P ,,r ^ copulación mucho más elevado (55 8 

por ciento; > s, se reúnen machos occidentales y hembras orientales, un por- 

ccntajo de copulación mucho más bajo (21,5 por ciento) riñe en los cru¬ 
zamientos orientales intrínsecos (30,7) u occidentales (50,8). 

Hay pruebas de que los mecanismos de aislamiento genético se modi- 
hcan O refuerzan ocasionalmente por condicionamiento. Los pollos pueden 
.* v cees moldearse por una especie nodriza, cuando los crían padres adop¬ 
taos. No hay peligro de que tal condicionamiento lleve a la hibridación 
porque en la naturaleza los pollos son invariablemente criados por padres 
de su propia especie. En los pájaros parásitos (cucos v Molollmls. por 
ejemplo), falta tal condicionamiento y el reconocimiento de especie es 
estricto. Los Mololhms jóvenes, por ejemplo, abandonan la compañía de 
sus padres adoptivos y se reúnen en bandadas en cuanto se independi¬ 
zan. Sin embargo, el condicionamiento constituye un importante mecanis¬ 
mo de aislamiento en la especie humana. El cruzamiento libre de indi- 
v, duos que coexisten en una región geográfica, está enérgicamente influido 
po. llaneras religiosas económicas y culturales. El origen de los mecanis¬ 
mos de aislamiento se discutirá en el Capítulo XVI í. 


El, l’AIT.f. DE LOS MECANISMOS l»E AISLAMIENTO 


Lúa do las funciones incuestionables de los mecanismos de aislamiento 

< s aumentar la eficacia de la copulación. Cuando no se da ninguna otra 
especie intimamente emparentada, todas las señales de galanteo puede 
resultar que sean generales, «específicas y variables. Sin embargo, cuando 
coexiste una especie próxima, las señales no específicas pueden conducir 
a galanteos mutiles, aunque no se produzca hibridación hcleroes,letífica. 

-o t ales cu constancias tendrá premio selectivo la precisión v diferenefabi- 

lidad de las señales. 

listo tal voz se manifieste del modo más claro en el caso de una especie 
que se mueva dentro de una zona aislada y que, de antiguo, no 

< s c expuesta a selección estabilizador» en favor de la precisión v de la 
diferenciación. En consecuencia, puedo haberse perdido la elevada espe¬ 
cificidad de los mecanismos de aislamiento. Esta pérdida se lia registrado 

V 0 M,l ° pari * 1 ,,>s C:,ra< ‘tcres visuales (Mayr. 1912), sino para el canto de 

as aves mus as, por ejemplo. /W en Tenerife y Regidla en las Azores 
f Marlcr, 

Cada especie es un sistema genético delicadamente integrado que ha 
sido seleccionado florante muchas generaciones. a fin de que se adapte a 

"" <1, 1 ' l<T ;" il .' ado <lf - s » '"«lio. La hibridación rompería este sistema 
\ se ti aduciría en la producción de tipos inarmónicos. La función de los 
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nircanismos d, aislan^n,,.™ '“.-"-cm de los 

cion. Los mecanismos de aislamiento ° c0,1,1 d) ""' il su porfee- 

propie,lacles biológicas ,1c | a ( , SJ)C( . ¡( . CUCntan entrc ,ils '»*» portantes 
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Capítulo VI 

LA ROTURA DE LOS MECANISMOS DE AISLAMIENTO 

(HIBRIDACIÓN) 


No todos lo mecanismos de aislamiento son perfectos siempre. En 
ocasiones se rompen y permiten el cruzamiento de individuos que di¬ 
fieren entre sí, genética y taxonómicamente. Tal cruzamiento se denomina 
hibridación. Este término es difícil de definir con precisión porque se 
ha aplicado a fenómenos muy distintos. Lotsy, siguiendo a De Vries. de¬ 
signó como hibridación toda copulación cruzada de individuos genética¬ 
mente diferentes. Como casi todos los individuos de especies que se 
reproduzcan se.xualmente (como el hombre), son genéticamente distintos, 
según esta definición todos los miembros de estas especies serían híbridos. 
Otros han definido al híbrido como “un cigote producido por la unión de 
gametos no semejantes” lo que remite la dificultad de la definición a la 
palabra "no semejantes”. 

En muchos casos no hay duda de que el término “híbrido” se usa con 
propiedad. Los individuos que proceden de un cruce entre dos especies 
genuinas son incuestionablemente híbridos. Pero el concepto y el término 
"híbrido” se han tomado del campo de los criadores de animales y plantas. 
Originalmente se referían al cruzamiento de dos individuos no semejantes, 
por lo general miembros de dos especies diferentes. Las dificultades sur¬ 
gen (Miando se intenta extender este concepto tipológico de los individuos 
a las poblaciones. ¿Es legítimo, por ejemplo, designar el cruzamiento de 
poblaciones coespecíficas como hibridación? De ser así, ¿en qué circuns¬ 
tancias lo es? En la mayoría de los casos parecería muy equívoco aplicar 
el término hibridación al intercambio ordinario de genes entre pobla¬ 
ciones coespccílicas. Sin embargo, cuando existe un contacto secundario 
entre' poblaciones previamente aisladas durante largo tiempo, a veces re¬ 
sulla apropiado el término “hibridación”. Tal vez. la hibridación pueda 
delinif.se de un modo conveniente, como “el cruzamiento de individuos que 
pertenecen a dos poblaciones naturales distintas que se han puesto en con¬ 
tacto secundariamente”. El inconveniente de una determinación subjetiva 
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de distintas” en esta definición, se contrarresta por destacar que se tra¬ 
ta de poblaciones, lo que evita un razonamiento en círculo vicioso. La de¬ 
finición de hibridación como el cruzamiento de individuos que pertene¬ 
cen a dos especies diferentes” se traduce en un argumento en círculo 
vicioso, porque la decisión de si dos poblaciones se deben considerar de la 
misma o de distinta especie puede depender de la existencia de hibridación. 

Al llegar a este punto, es necesario discutir una cuestión más bien de 
terminología. Anderson y Hubricht (1938) troquelaron el término oportuno 
de introgresión para designar la incorporación de genes de una espe¬ 
cie dentro del complejo de genes de otra, como resultado de hibrida¬ 
ción con éxito. Este término resulta particularmente útil en contraste con 
el término “intercambio de genes”. El intercambio de genes resulta del 
flujo de genes entre distintas poblaciones de una misma especie. Resul¬ 
taría confuso e impreciso usar como sinónimos las expresiones “¡ntrogre- 
sión e intercambio de genes”. Sin duda, los fenómenos designados por 
estos términos se confunden en los casos de intercambio de genes entre 
poblaciones alopátridas que se encuentran en la frontera entre los niveles 
de subespecie y de especie. Sin embargo, estas situaciones intermedias no 
socavan seriamente la conveniencia de la distinción terminológica. No se 
puede estudiar con provecho la importancia evolutiva de la introgresión 
si se incluyen bajo este nombre fenómenos enteramente distintos. Los que 
consideren que la introgresión y el intercambio de genes son sinónimos, 
deberían adoptar el término más antiguo y familiar de “intercambio 
de genes”. 


Aspectos genéticos de la iiimudación 

En los tratados de hibridación se presta la atención principal a la este¬ 
rilidad de los híbridos y a sus causas y de modo secundario a otros aspec¬ 
tos genéticos de la hibridación. Para estudiar detalladamente tales aspectos 
genéticos y citológicos de la hibridación, remitimos al lector a los tra¬ 
tados prestigiosos de Dobzhansby (1951), Stebbins (1950), y Whito (1954). 
Aquí, nos limitaremos a resumir unos cuantos hechos. 

Los híbridos difieren de los individuos de la especie; parental, no sólo 
en la morfología, sino en la fecundidad y viabilidad. La incapacidad de 
la mayoría de los híbridos de producir el número normal de gametos via¬ 
bles se denomina “esterilidad híbrida”. Puede variar desde ser ligera a 
completa y puede estar cansada por una serie de factores genéticos. Tal 
reducción de la fecundidad no está correlacionada necesariamente con 
una reducción de la viabilidad. De hecho, los híbridos con frecuencia 
muestran un fenotipo marcadamente “exuberante”, el denominado “vigor 
híbrido”. El vigor híbrido del mulo, producto estéril del cruzamiento del 
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caballo v asno, es proverbial, y sin embargo, no constituye un caso de 
adaptación darwiniana (Dob/.hansky, 1955a). 

La falta do correlación entre fertilidad y viabilidad se manifiesta de 
ambos modos. Se conocen híbridos completamente fértiles que nunca se 
reproducen cu la naturaleza. Pueden estar peor ajustados a los nichos eco¬ 
lógicos v, cuando desempeñan un papel importante, pautas de conducta 
definidas v estímulos específicos de especie, los híbridos suelen cortejar con 
menos éxito que los individuos de la especie pura. La inferioridad ecoló¬ 
gica y otológica reduce sus probabilidades de dejar descendencia. Es muy 
probable que los individuos procedentes de recruzamientos sean todavía 
más inferiores, debido a varias descompensaciones de sus complejos de 
genes. La incompatibilidad de los genes de la especie parcntal puede dar 
lugar (incluso en la F t ) a trastornos fisiológicos graves o letales. Un caso 
bien conocido es el de los tumores melanóticos que pueden surgir en 
ciertos cruzamientos entre las especies de peces Xiphophoius maculatus y 
X. hrllni (CJordon, 1937). Incompatibilidades semejantes de los genomas 
paténtales se han descrito para cruzamientos interespecíficos en un cierto 
número de géneros animales y vegetales. 

La primeia generación (E,) de híbridos suele ser intermedia entre 
las especies paténtales y tiende a ser uniforme en la mayoría de los ca¬ 
racteres. Ciicimstancialmente se da en el híbrido un carácter que no se 
produce en ninguna de las especies parentales. La generación F 2 , cuando 
se da en la naturaleza, muestra por lo general mayor variabilidad. Sin em¬ 
bargo, por varias razones, sólo se encuentran algunas de las rccombina- 
ciones posibles de los caracteres parentales (“huso de recombinación” de 
Anderson Dempstcr (1919). La duplicación cromosómica cu un híbrido pue¬ 
de dar lugar a alopoliploidia, modo de formación de especies importante en 
las plantas (Stebbins, 1950), pero raro en los animales (Capítulo XV). 

Híbridos artificiales. Se sabe de muchas especies que pueden cruzarse 
(-U cautividad, pero que, sin embargo, no producen híbridos cuando sus 
ámbitos se superponen en la naturaleza. Por ejemplo, muchas especies 
simpátridas de Dwsophila pueden hibridizarse en el laboratorio (Patterson 
v Stone. 1952). Lo mismo puede decirse de aves y de muchas especies de 
peces (por ejemplo, en el género Xiphophorus). La producción de tales 
híbridos se aduce como base de dos conclusiones erróneas: primera, que 
la hibridación es frecuento en el reino animal y segunda, que la posibili¬ 
dad de tal hibridación indica coespecificidad, particularmente cuando los 
híbridos que se producen resultan fecundos. Debe destacarse una vez más 
(véase Capítulo V) que, entre los animales, la esterilidad no es sino uno 
olive muchos mecanismos de aislamiento, y que otros mecanismos tienen 
mucha más importancia que la esterilidad para mantener la diferenciación 
do especies. La mera posibilidad de producir híbridos en cautividad no 
demuestra nada con respecto a la condición de especie. 


*- 
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La nmniDAí ion como fenómeno de fohi.ación 


En este apartado vamos a destacar la historia natural v. en particular, 
los aspectos de población de la hibridación, tema cuya literatura es enor¬ 
me y muy dispersa. No pretendemos ofrecer una revisión exhaustiva, pero 
tocaremos los problemas principales. 

Cuando la hibridación se considera como fenómeno de población, ad¬ 
quieren importancia varios aspectos ignorados por los criadores. ¿Un caso 
dado de hibridación implica especies genuinas o poblaciones alopátridas 
de la misma especie? ¿Consiste en la producción circunstancial de un indi¬ 
viduo híbrido o es un fenómeno masivo que se traduce en una rotura más 
o menos complot^ de la barrera entre especies? Estos diversos aspectos de 

la hibridación difieren en su importancia evolutiva v llevaría a error si se 
confundieran. 

Sobre la base de los criterios dados, conviene distinguir cinco tipos de 
hibridación, tanto por el naturalista como por el faxonornista. 

a) El cruzamiento ocasional de especies simpátridas se traduce en la 

producción do individuos híbridos que son ecológica o otológicamente 

inviablos, o bien estériles, por lo que no so produce recruzamiento con las 
especies parentales. 

h) La producción ocasional o frecuente de híbridos más o menos fe¬ 
cundos de especies simpátridas, algunos de los cuales se recruza con una 
o con ambas especies parentales. 

e) La formación de una zona secundaria de contacto v de cruzamiento 
parcial entre dos poblaciones previamente aisladas que no habían conse¬ 
guido adquirir un completo aislamiento en la reproducción durante el pe¬ 
riodo precedente de aislamiento geográfico. (No se discutirán aquí los 
casos en los que los mecanismos de aislamiento no se han terminado de . 
adquirir en el momento do producirse el contacto secundario. En este 
capítulo prestaremos atención a la rotura de los mecanismos de aisla¬ 
miento. Los cinturones híbridos secundarios que se desarrollan cuando 

las ínsulas geográficas restablecen contacto con la especie parcntal se 
tratarán en el Capítulo XIlid 

d) La rotura local compieta del mecanismo de aislamiento entre dos 

especies simpátridas se traduce en la producción de enjambres híbridos 

que puede alcanzar al margen total de variabilidad de las especies pa¬ 
rentales. 1 1 

e) La producción de una nueva entidad específica como resultado de 
hibridación y de una duplicación consiguiente de los cromosomas (alopoli- 
ploidia) (virtualmente restringida a las plantas). 

Las cuatro categorías primeras (a-d) pasan gradualmente de una a 
otra y a veces es difícil decidir dónde conviene clasificar un caso dado. 
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ESPECIES ANIMALES Y F,YOUICIOS 


l,os casos do hibridación que implican “especies gcmiinas” se incluyen 
arbitrariamente en a) y b), aunque la distribución sea en gran parte alo- 
pátriela. Se comportan como especies simpátridas en la zona de super- 

posición. 

lín conexión con una revisión sistemática de la existencia de los cinco 
casos de hibridación en la naturaleza, será posible considerar algunas 

cuestiones más generales como son: 

1) ¿Cuál es la frecuencia de la hibridación en la naturaleza en distin¬ 
tos grupos de animales? 

2) ¿Hay una diferencia notoria en la frecuencia de hibridación en las 
plantas y en los animales superiores y, si la hay, por qué? 

3) ¿Qué efecto causa la hibridación sobre la estructura de las especies 

y sobre la variabilidad intraespecífica? 

4) ¿Cuál es el papel de la hibridación en la especiación y en la evo¬ 
lución? 


Hibridación ocasional 

La hibridación es frecuente entre las plantas. En la mayoría de los gru¬ 
pos de animales es tan excepcional que justifica registrarlo en la literatura 
siempre que se descubre un híbrido. A veces se ha sugerido que esta ía- 
icv.a de los híbridos animales es más aparente que real, pero, como vere¬ 
mos luego, la frecuencia de los híbridos es tan baja en grupos donde los 
híbridos pueden descubrirse fácilmente (por métodos citologicos y de otro 
tipo) como en los grupos en que el reconocimiento de los híbridos es 
difícil. Esto se confirma por tasaciones numéricas que pueden hacerse en 
algunos grupos. Sobre la base de mi examen de colecciones al azar, estimo 
que tal vez una de cada 6()0()0 aves salvajes sea un híbrido. Hall (1943) 
encuentra ó híbridos en KM) 000 ejemplares de mamíferos recogidos al 
azar, pero osla razón de híbridos es esencialmente la misma (pie en las 
aves', donde sólo se implicaron dos pares de especies. Suehetet (1897) dio 
el resumen más completo de la literatura primera sobre hibridación en 
aves, en tanto que Cray (1958) y Sibley (1961) han resumido el trabajo 
más reciente, jolmsgard (1960a) analiza la frecuencia de hibridación en 
\nalidae. Cocknun (1952) ha registrado «mus 75 cruzamientos híbridos 
entre aves norteamericanas, de los cuales 59 eran casos de hibridación oca¬ 
sional de especies simpátridas verdaderas (principalmente en la familia 
tic los palos) 11 cruzamientos entre subespeeies y semiespeeies alopá- 
tridas, 2 casos de polimorfismo y sólo 3 indicaban introgresión. Estos 3 
casos implican menos del 1 por ciento de las especies de aves norteame¬ 
ricanas. Cada año se describen nuevos casos de hibridación ocasional, 
últimamente en los géneros Calcarías, Spizclla y Dcndrocopos. Contraria¬ 
mente al aserto de los primeros autores, la hibridación es excepcional 
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incluso entre espec ies tan semejantes morfológicamente como la alondra 
de los prados oriental y occidental (Sturnclla; Lanyon, 1957). Aunque hav 
muchas especies simpátridas de mamíferos íntimamente emparentadas, 
como las que se encuentran entre las ardillas (Sciuriis), sólo se han regis¬ 
trado en muy pocos híbridos genuinos. Incluso las especies que pueden 
hibridizarse fácilmente en cautividad, no producen híbridos donde sus 
ámbitos naturales se superponen. 

Los híbridos parecen ser aún más raros en los reptiles, aunque Haylo\ 
(1942) registró un híbrido natural entre dos géneros diferentes de serpien¬ 
tes de cascabel. Crolalus hórridas y S istmias cateadlas. Merlens (1950) 
examinó 40 registros de híbridos de reptiles. La mayoría de ellos se ha¬ 
bían producido en cautividad, varios se basaban en identificaciones erró¬ 
neas y otros eran inlergrados procedentes del cinturón limítrofe entre 
subespeeies. Sólo media docena eran híbridos entre especies genuinas, v, 
excepto contados casos de 7 hanmophis , no he sabido minea de ningún re- 
cruzamiento. 

En contraste con la evidente rareza de la hibridación entre reptiles 
esta la frecuencia relativa en los anfibios, que parece variar de un géne¬ 
ro a otro. La hibridación es muv rara entre especies x'erdaderas del género 
llana pero frecuente en sapos del género Bufo (véase luego). A! sudeste 
de Texas, donde coexisten Bufo woodhoasci y B. vaVircpa , se menen- 
Kan de voz en cuando ejemplares intermedios (pío parecen ser híbridos. Un 

■ recruzamientos artificiales indican que la es¬ 
terilidad por cruzamiento es bastante para hacer muy improbable la intró- 
gresión en la naturaleza (I hornton, 1955). Lo mismo sucede con B. foa - 
Icri y tí..vall¡ccps (Volpe, 1960). Los híbridos fecundos entre Ih/la cincrca 
y M. gratiosa no son raros en la región donde se superponen los ámbitos. 
Para ulterior estudio de diversos aspectos de la viabilidad de los híbridos 
de anuros, véase Mooro (5955). 11i 11 (1954) encontró pruebas do hibridación 
ocasional entre dos especies de Amphiuma en Lmiisiana y en Francia 
se han producido eimmstaneialmente híbridos ("Trituras hlasii’ ) donde se 

superponen los ámbitos de Trituras crislatas y T. marmoratus (Vallée 
1959). 

Lo que sucede en los peces contrasta con lo que se observa en la 
mayoría de los vertebrad >s terrestres. La fecundación puedo ser externa y 
por esta razón (entre otras) la hibridación es frecuente. Excelentes revi 
siones de Ilnbhs (1955, 1961) resumen la literatura anterior y registran los 
datos conocidos, en particular para los peces de agua dulce de Norte¬ 
américa (la mayoría basados en trabajos do Ilnbbs v sus colaboradores). 
Una hibridación, circunstancial o extensa, se ha encontrado entre las lam¬ 
preas (Pelroinyzonlidae), timbras, trucha y salmón (Sahnonidae), “pez 
blanco” (Coregonidae), Cyprinidac, pez gato (Aineiuridae) lucio (Esocklae). 
“killifishes ’ (Coodeidae), “liveboaror.s” (Poeíiíiidae), caramel (Atherinidae), 
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prr( a (Pcicid.ie), “pez sol" (Centrarcl.idae), y pocas familias mas. En la 
mavoría de los casos sólo se encuentran individuos /', estenios y no hay 
pruebas de reeruzamicnto con las especies. Por ejemplo, donde se ha 
introducido el género Gi\a de cotos de la costa de California dentro del 
ámbito de SipÜalcles en el río Molnivc, se lian encontrado 442 .ejempla- 
res híbridos en una colección de 5 601 ejemplares, y el resto eran repre¬ 
sentantes claros de la especie parental. Los caracteres de contados ejem¬ 
plares indican la posibilidad de introgresión, sin embargo se pone borroso 
el margen de las especies. Observaciones similares se han hecho en la 
familia de las remoras (Catostombidae; Hubbs y col., 1943). Entre -0 
Caloslomas rommersoni v C. caloslomas, pescados en el no de la Hala, 
había 5 híbridos (0,25 por ciento); entre 2 379 ejemplares de C. maco- 
che Has v C. siinchcllux pescados en el sistema del rio Colombia en los 
Estallos de Washington y Oregon se encontraron 69 híbridos (3 por cíen¬ 
lo.. Todo ejemplar recogido era manifiestamente un híbrido o un ejem¬ 
plar de las especies parietales. Lo mismo vale para los ejemplares lnlni- 
dos encontrados entre los peces marinos. Sin embargo, hay algunos con¬ 
tados casos de evidente introgresión en peces que luego discutiremos. 

La frecuencia v distribución de la hibridación en otros grupos de ani¬ 
males se determina con dificultad, pon pie la información de la literatura 
taxonómica está sumamente dispersa y el estado primitivo en que se en¬ 
centra la taxonomía de la mayor parte de los grupos animales, no pemil e 
revisiones amplias por especialistas. La impresión general que sesaca de 
mi examen de la literatura es que los híbridos son raros. Sx\an (Uo3) con¬ 
sidera que solo uno de varios millares de erizos de mar del genero Shon- 
mdorenl rolas en Eridav Ilarbor (costa del Pacífico) es un híbrido. En¬ 
contró individuos que indicaban los siguientes cruzamientos híbridos: 
S. parparalasX S. drocbachicnsis; S. purpúralas X S. francisca ñus; 5. 
drocbacbinnis X francisramis. Los presuntos híbridos que se examina¬ 
ron cuidadosamente tenían gónadas pequeñas y no desovaron. Aunque el 
bocho no prueba esterilidad, el caso es que estos erizos de mar son 
"viejos" (del Terciario) y la dispersión de las especies indican que tales 
hibridaciones ocasionales no conducen necesariamente a una introgresión 
preciable. Especies simpátridas tan próximas como estas tres especies de 

Siroiiai/locriilrolas son raras entre los erizos de mar. 

Tenemos una buena suma de datos, sobre la frecuencia de híbridos en 
invertebrados, en algunos grupos do Lepidoptera y en Drosophila (véa¬ 
se luego). 

I ni i opresión en animales 

1.a incorporación de genes de una especie en el complejo de genes de 
otra especie, la hibridación intvogrcsiva, se da con frecuencia en el remo 
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vegetal (Andcrson, 1949). Entre los animales se han encontrado rclativa- 
mente pocos casos, en primer lugar porque sólo una pequeña fracción 
de los híbridos se recruza con alguna de las especies parentales. Los casos 
mejor conocidos son los siguientes. En los lugares en que el cerrojillo de 
ala dorada (Vermirora chijsoptera) y el cerrojillo de ala azul (V. pinas) se 
encuentran al este de Norteamérica, los híbridos no son raros. Se distin¬ 
guen por el color y canto (“cerrojillo de Brewster” y “cerrojillo de Law- 
rence”) y se han estudiado numerosos recruzamientos por ornitólogos de 
campo (Parkes, 1951). Esta hibridación se conoce desde hace un siglo v 
probablemente comenzó hace unos 200 años, cuando la barrera entre los 
habitáis naturales de las especies se destruyó por desforestación v forma 
ción de granjas. Sin embargo, la delimitación de las dos especies parenta- 
les es todavía muy acusada en la mayoría de las zonas. No hay pruebas 
de borde confuso entre las especies, sino en las zonas de superposición. En 
otro caso, el denominado “cerrojillo de Potomac”, una población aislada 
del cerrojillo de garganta amarilla (Dendroica dominicana) de Virginia 
occidental ha conseguido una introgresión en el cerrojillo Parola (Parala 
americana). La lormación do parejas se facilitó, al parecer, por la seme-- 
jnnza en la conducta de mudamiento de las dos especies parentales. 

El pollo do las praderas (Tympamichus cupido) y el guaco de cola 
fina (T. pliasia aellas), con frecuencia se cruzan en Wiseonsin y Onta¬ 
rio. Los híbridos parecen completamente fecundos y forman el 5-25 por ’ 
ciento de muchas poblaciones y muestran todos los grados de formas inter¬ 
medias entre las especies parentales (Lumsdcn, manuscrito). Sin embargo 
los machos híbridos parecen tener menos éxito en el galanteo (pie jos 
machos de las especies puras (Flamerstrom, manuscrito). 

Dos mariposas amarillas de Norteamérica, Colias philodiec v C. can/- 
llieme dan híbridos regularmente (Hovanitz, 1948a. 1953; Hemington, 1954). 
Esta rotura del aislamiento reproductor se debe, en parte, a la difusión de 
cunjthcmc por amplias zonas previamente ocupadas sólo por philodiec . 
siguiendo el aumento de las plantaciones de alfalfa, su planta alimenticia. 
Donde, la superposición es reciente, como en New Hampshíre, sólo el 
1,0-1,5 por ciento de la población es híbrido (Gcrould, 1946). En otros 
lugares, el porcentaje de híbridos parece haberse elevado a un 10-12 por 
ciento, donde se mantiene desde que esta hibridación se observó por pri¬ 
mera vez linee unos 50 años. Esta estabilización es algo sorprendente, 
puesto que el cruzamiento entre las dos especies pairee efectuarse casi 
al azar y la l, no sólo os fecunda, sino que lia demostrado que se recruza 
algo con las dos especies parentales. Probablemente, los híbridos son lo 
bastante inferiores en viabilidad general, para que se impida el desarrollo, 
de una genuina población híbrida. Los individuos híbridos parecen más 
frecuentes en algunos otros cruzamientos de especies de mariposas (flo- 
vanitz, 1949). Alguna hibridación ocasional se lia registrado en caracoles. 
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pero la sistemática de los gastrópodos está muy lejos de haber alcanzado 
un nivel de madurez que permita determinar la frecuencia en que se 
produce introgresión. 

En la mayoría de los casos en que se ha registrado hibridación intro- 
gresiva en animales, se implican dos especies (pie han sido coespecíficas 
hasta recientemente y que son todavía en gran parte alopátridás. Son 
semiespecies (según la definición corregida de Lorkovic, 1953) y muestran 
algunas de las características de especie y algunas de subespecie. El hecho 
de que den híbridos en mayor o menos extensión, demuestra que no han 
adquirido completo aislamiento en la reproducción durante su aislamiento 
geográfico. Tales casos se han escrito entre los erizos Erinaceus europacus 
y E. rounwnicus en Europa (Herter, 1934), entre los ratones de pata 
blanca Peronujseus leucopus y P. gcossypinus en el Sur de EE. UU. 
(McCarley, 1954), entre los escribanos Passerina cyanca y P. amoena (Siblcy 
y Short, 1959), entre las ranas Microlujla carolinensis y M. olivácea en 
Oklahoma (Ilecht y Metalas, 1946; Blair, 1955), entre las mariposas del 
grupo Papilio glaucos en Colombia Británica, Canadá (Brower, 1959a) y 
entre las mariposas de la col Picris napi y P. brijoniae en el sur y este 
de los Alpes (Petersen, 1955). 

Estos casos difieren de otros registrados en el Capítulo XIII, en el 
J lecho de que nunca se rompe por completo la integridad de las especies, 
aunque exista un alto grado de híbridos en la zona de superposición o 
incluso una total rotura local del aislamiento. La zona de hibridación 
puede ser localizada (Pcromyscus, Microlujla) o dispersa (Erinaceus, Pie- 
ris) Hay una oportunidad notoria de introgresión en estos casos y en 
todos ellos, de hecho, se ha registrado recruzamiento con la especie pa- 
rental. La separación entre estos casos y los que estudiaremos en la sec¬ 
ción siguiente y los que se registran en el Capítulo XIII es algo arbi¬ 
traria. 

Enjambres de híbridos simpáirulas 

'La barrera entre dos especies simpátridas a veces se rompe tan por 
completo, localmente o en zonas amplias, (pie las dos especies parenta- 
les se sustituven por un enjambre híbrido (pie sirve de puente continuo 
entro los dos extremos paténtales. Un requisito para un análisis sano de 
estas situaciones, es conocer a fondo la taxonomía de los respectivos gru¬ 
pos. Esta es, probablemente, la razón por la que se han descrito hasta 
ahora tan pocos casos, ninguno de ellos entre mamíferos. Los grupos que 
se observan fácilmente, como los de aves, o (pie se cazan con facilidad, 
como las mariposas y peces, facilitan los ejemplos mejor estudiados. Con¬ 
siderando su gran interés evolutivo, describiremos con detalle alguno de 

estos casos. 
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Aues. En el sur de Europa y en el oeste de Asia hay dos especies de 
gorriones muy emparentadas y muy difundidas, el gorrión doméstico (Pas- 
scr domesticas) y el gorrión de los sauces (Passer hispaniolensis). En la 
mayoría de las zonas las dos especies coexisten una junto a otra, sin signos 
de cruzamiento (Fig. VI-1). En tales zonas el gorrión casero se asocia con 
habitaciones humanas, mientras que el gorrión de los sauces vive en sau¬ 
cedas o en otros árboles de las orillas de los ríos. Esta separación se ob¬ 
serva en España, Marruecos, en Los Balcanes, Asia Menor, Irán y Tur- 
questán. Sin embargo, en unas cuantas zonas, se ha roto la barrera entre 
las dos especies y se ha producido una hibridación más o menos libre 
entre ellas (Meisc, 1936b). Una de estas zonas es Túnez, otra es Italia e 
islas adyacentes (Sicilia, Córcega), una tercera es Creta. Las condiciones 
difieren de un lugar a otro. A veces una de las especies predomina mien¬ 
tras que la otra es rara y aparecen híbridos ocasionales. Con más fre¬ 
cuencia, la población híbrida incluye en su fenotipo las dos especies páren¬ 
te 1 » y todas las combinaciones concebibles do los caracteres parentales 
con señales de un cruzamiento completamente al azar. Finalmente exis¬ 
ten algunas regiones, como Italia y los oasis al sur de Túnez, en que se ha 
estabilizado un tipo de híbrido intermedio y los extremos parentales han 
desaparecido. La clave del origen de la hibridación la facilita el hecho 
de que el gorrión de los sauces ocupa el nicho ecológico del gorrión do¬ 
méstico (¡habitaciones humanas!) en ciertas zonas como Cerdeña, oriente 
de Túnez y Cirenaica. Donde el gorrión de los sauces agresivo invade 
tales zonas, se dan las condiciones, al faltar la separación ecológica, para 
(pie se rompa el aislamiento en la reproducción. 

Chapin (1948) describe un caso particularmente interesante del Africa 
tropical. Existen tres especies africanas de papamoscas del paraíso (Tcrp- 
siplione), de las cuales dos, rufiventer y rufocinerea, viven en bosque de 
lluvias, mientras que la tercera, viridis, vive en bosques de segundo cre¬ 
cimiento y en bosque de sabana. En la mayoría de las zonas en (pie se 
ponen en contacto estas especies, viven unas junto a otras, sin ningún signo 
de intergradación ni de hibridación, cada una reducida a su propio habi¬ 
tat. Sin embargo, a lo largo del borde de bosque de lluvias africano hay 
muchas zonas en que parte del bosque se ha talado parcial o totalmente 
en años recientes v, en estas zonas, viridis se cruza con las dos especies 
del bosque, particularmente con rufiventer. En consecuencia, hoy se co¬ 
nocen tres zonas con pablaciones híbridas: una en el noroeste de Angola 
(T. rufocinerea rufocinerea X T. viridis plumbeiccps); una en Africa Occi¬ 
dental (T. rufiventer nigriccps X T. v. viridis); y una en Uganda (T. rufi¬ 
venter somereni X viridis ferreti). En cada uno de estos casos la población 
híbrida se ha situado en una constancia razonable, de modo de las poblacio¬ 
nes híbridas estabilizadas de nuevo, al principio se consideraron especies o 
subespecies distintas: bannermani en Angola, la denominada rufiventer en el 
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Fin. VI-1. Distribución en gran parte sinipátrida del gorrión doméstico, Passer domesticas 
(rayado horizontal) y el gorrión de los sauces, P. hisjtoniolensis (rayado vertical). Se oliserva 
hibridación e introgresión (negro) en varias regiones del Mediterráneo y norte de África. 

(Según Meisc, 1936b.) 
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no Gambia y emini, poliothorax y albiventris en Uganda. Donde quedó 
gran parle del bosque original de lluvias, los híbridos son esporádicos- 
donde se le ha destruido y lo que resta ha sido invadido por T. virklis, se I.a 
producido una población híbrida completa. Las pruebas disponibles ’sugie- 
ren a Chapín que la hibridación es muy reciente y en todos los casos se 
debe a la destrucción del bosque por los nativos africanos. 

Tal vez el caso mejor analizado de rotura del aislamiento entre dos 
especies de aves sea la de dos miembros de género Pipilo en Méjico (S¡- 
>Iei, 1950, 1954a; Siblei y West, 1958). El pinzón americano de ojo rojo 
(P. erythrophthalmus) y el cuellirrojo (P. ocoi) están más o menos exten¬ 
didos como especies “puras” (Fig. Vi-2). Pipilo ocoi se da desde Oaxaca 
a Jalisco. Pipilo en/tl¡rophthalmus está extendido en Norteamérica y al 
sur llega hasta Chiapas y Guatemala. En Oaxava las dos especies viven 
una junto a otra sin mezclarse. En Puebla, el 16 por ciento de 117 
ejemplares conocidos muestran señales de hibridación. En otros estados 
de la meseta mexicana, al norte de Puebla a través de Navarit y Micboa- 
cán hasta Jalisco, se encuentra una serie de poblaciones híbridas con in¬ 
trogresión, que al este y norte son semejantes a P. enjlhrophll,olmos y al 
sur y oeste son semejantes a P. ocoi. Si se idea un índice de hibridación 
que dé a erythrophlholvws puros el valor 24 y a los ocai poros el valor 
de 0, so encuentra una cadena do poblaciones do esto a oeste en la mío 

los valores medios son 22,4-19,8-19,6—15,8—13,5 — 7,8— y 4,0 v 

de norte a sur otra con los valores 23,5 — 22,8 — 22,6_13,7_8,0 —2,8 

y 0,17. La variación dentro de una población local es grande, pero no al¬ 
canza al margen total. En una población con el índice medio de 13,7 varió 
de 6 a 20 en 76 ejemplares; en otra, con un valor medio de 8,0 varió desde 
3 a 16 en 58 ejemplares. Si no fuera por las diferencias acusadas entre 
las especies en la región en que son simpátridas, en Oaxaca, uno esta¬ 
ría inclinado a considerarlas coespccíficas. En las comunicaciones origi¬ 
nales de Sibley se encuentran otros muchos aspectos interesantes de esta 
hibridación. También aquí parece un acontecimiento reciente causado por 
actividades agrícolas humanas, y no remontarse a más de 300-500 años. 

Una situación paralela, en muchos aspectos muy similar, se encuen¬ 
tra entre los chupadores de néctar de Nueva Guinea (Gilliard, 1959). 
El M el idéeles rufocrissalis , de pico gris, y el M. belfordi, de pico negro, 
difieren en numerosos caracteres y se encuentran como especies alopá- 
tridas puras, sin mezclar, en varias montañas de Nueva Guinea. Sin em¬ 
bargo, donde se ponen en contacto, dan lugar a enjambres híbridos suma¬ 
mente variables (montañas Waligi, monte Ilagen, monte Wilhelm, etc.) o 
como razas híbridas estabilizadas (monte Goliath, montañas Ilerzog). 
También parece que esta hibridación sea muy reciente y causada por el 
trastorno ecológico que resulta de la destrucción del bosque de la mon¬ 
tana por el hombre. Otro caso en el que dos especies están bien definidas 

















F,c VI-2. Dislrilmción «lo los towheea «lo ojo rojo (Pipilo) en Méjico. Los enjthrophtlmlw», 
(2-1) puros se encuentran al norte y sudeste. Los ocal (0) puros se encuentran al sur y 
sudeste. Los números (de 0 a 24) indican los ¡mlices nidios característicos ele vanas 
poblaciones híbridas. Obsérvese que las dos especies son snnpatridas en varias localidades 

del sudeste. (De Sibley, 1951a.) 
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en tina parte tle su ámbito y so cruzan libremente en otras partes, es el 
de los Cr migar cal mus y C. udussumcnsis (Bañil, 1958). En el caso tle 
los martín pescador malayos Ccyx crithacus y C. rufidorsus (Riplcy, 1912; 
Voous, 1951) la hibridación es ahora tan extensa tpie Sims (1959) consi¬ 
dera c|tie se han fusionado en una sola especie. 

Anfibios. Un caso especialmente interesante del género bufo se analizó 
con detalle por lllay (1941). El sapo de Fowler (II. fowleri) y el sapo ameri¬ 
cano (II. americanos) se cruzan por extenso en muchas regiones de sus ám¬ 
bitos geográficos. El aspecto más interesante de esta hibridación es que los 
sapos, al comienzo de la estación de cría (abril), son casi americanas puros 
y al final de ella (junio) casi fowleri puros. Sin embargo, los ejemplares 
capturados a mediados de la estación de cría (mayo) son intermedios entre 
las dos especies. El estudio tle la velocidad de desarrollo y «le la tole¬ 
rancia a la temperatura tle los embriones (Volpc, 1952) ha confirmado 
la naturaleza híbrida tle algunas poblaciones. La cantidad tle hibridación 
varía de localidad a localidad, y hay muchas pruebas tle que está causada 
por la rotura tle las barreras ecológicas entre las especies por actividades 
agrícolas. Ilufo americanas es primariamente un sapo de bosque, II. fowleri 
tle praderas, campos tle cultivo y otras zonas abiertas (Corcy y Manion, 
1955). Es interesante que, al parecer, haya poblaciones “puras” tle ameri¬ 
canas y tle fowleri en localidades próximas a las regiones híbridas. Otras 
varias especies tle llufo muestran pruebas tle hibridación introgresiva. Por 
ejemplo, dontle los ámbitos tle U. microscaphus y II. woodhousci se super¬ 
ponen en los pantanos del río Virgin (sudoeste de Utah), se contaron 99 
híbridos, además tle 376 microscaphus y 196 woodlwasei. Las gónadas tle 
los híbridos eran tle tamaño normal y había algunas pruebas de introgre- 
sión en las poblaciones de las especies parentales (Blair, 1955). Lo mismo 
ha observado Volpe (1959) en el cruzamiento tle II. tcrrcslris y B. fowleri. 

Dos especies cío salamandras, Batrachoseps attenuatus y B. pacificas 
coexisten todavía sin mezclarse en una o dos localidades del sur de Cali¬ 
fornia y en la isla de Santa Cruz, pero forman una sola población híbrida 
en cualquier otro lugar tlel sur tle California, donde se han puesto en con¬ 
tacto (Hendrickson, 195-4). 

Peces. A pesar tle la gran frecuencia tic hibridación en peces, en par¬ 
ticular en los peces tle agua dulce, lo observado rara vez indica «pie exista 
introgresión. Iluhbs (1955, 1961) resume los hechos importantes. Aunque 
los peces sol Centre- chitlae forman frecuentemente híbridos, sólo se han 
encontrado tres lugares en los que los caracteres de los híbridos, 
especialmente abundantes, constituyan una gradación entre los de las es¬ 
pecies parentales. Estos tres enjambres híbridos son, además, excepcionales 
en el hecho de. que no consten predominantemente tle machos. Otro caso se 
produce en los peces ciprínidos. En una porción tlel río San Juan tle Ca¬ 
lifornia, dos especies simpátridas tle los géneros Hespcrolcucus y Lacinia 
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se lian cruzado hasta formar un enjambre híbrido con que rompen tolal- 
niente los límites entre las especies. Los híbridos entre Nohojiis luhcllc, y 
,Y. comida tienen una razón de sexo normal y parecen llenar totalmente 
el puente entre las dos especies ofreciendo, pues, una oportunidad para la 
introgrosiém. Todavía es inseguro el parentesco del ciprinodonto híbrido 
Ánatolichilujs de. Asia menor (Villwock, 1958). La hibridación parece ex- 
tendida c*n el género C'orcgonus. 

1 nocíIchícalos. Si los enjambres híbridos con inlrogresión no se han 
observado con más frecuencia entre los insectos y otros invertebrados, se 
debe a que el análisis taxonómico rara vez ha alcanzado el nivel suficiente 
para que pueda demostrarse inequívocamente la hibridación de una po¬ 
blación variable o intermedia. Sailer (1954) registra un enjambre híbrido 
probable entre varias especies de los chinches hediondos (Chlowchroa) y 
Pejler (1950) de aparente inlrogresión en varios géneros de rotíferos. La 
hibridación parece difundida en Daphnia. Brqoks (1957b) atribuye la di¬ 
ficultad ele identificar muchas poblaciones del grupo D. pulcx al hecho de 
• pie existen poblaciones híbridas con inlrogresión entre D. inidclrndcnf¡ci¬ 
ño. I). schoccUni v 1). pulcx. En muchas zonas, sin embargo, pueden en¬ 
contrarse poblaciones puras de estas especies. 

Debe destacarse que no todos los denominados “híbridos” que se han 
registrado en la literatura, son realmente producto de hibridación. Muchas 
especies son sumamente variables y los tipos extremos pueden desviarse 
mucho del aspecto normal de la especie. De hecho, tales tipos extre¬ 
mos con frecuencia pueden ser muy similares a especies íntimamente em¬ 
parentadas. fenómeno cpie tal vez se deba a posibilidades inherentes a 
un género, tan frecuentemente comentadas por los naturalistas. Por ejem¬ 
plo. Alberti (1954) mostró cpie la supuesta frecuencia de hibridación en 
especies europeas de Cobas no podía confirmarse, sino que era simple¬ 
mente una interpretación equivocada de variabilidad natural. En el Ca¬ 
pítulo III pueden verse estudios semejantes en Klhcostoma (Stone, 1917). 
El análisis filológico ha demostrado (VVhite y Kcy, 1957) que todos los 
individuos de una población de saltamontes (Amlroicetes) superficialmen¬ 
te parecían ser híbridos, pero que claramente pertenecían a una o a otra 
de las dos especies bien definidas. 


Causas de i.a jumiiiA dk t.os mecanismos i>k aislamiento 

En estudio de la existencia de; hibridación natural muestra que no es 
un fenómeno al azar, llav ciertos factores que facilitan claramente la rotu¬ 
ra de los mecanismos de aislamiento. Nos esforzaremos en apuntar algunos 
de estos factores. 
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Métodos ele fecundación 

1.a fecundación interna suele ir precedida por un galanteo más o me¬ 
nos prolongado entre la pareja potencial y. como se describió en el Ca¬ 
pítulo V, este hecho impide normalmente el cruzamiento entre individuos 
que no sean coespecíficos. Los factores otológicos, poseen un valor limita¬ 
do como mecanismos de aislamiento, solamente en los animales acuáticos 
con fecundación externa. Los óvulos y los espermatozoos de muchos peces 
se descargan hbremenlte en el agua y, si se entremezclan unas especies, los 
óvulos de una especie pueden fecundarse fácilmente por los espermatozoos 
de otra. Por ejemplo, en muchas lagunas que están sumamente colma¬ 
das de vegetación acuática, los peces de varias especies, al desovar, se 
amontonan en escasas zonas de grava, con lo que resulta inevitable una 
hibridación ocasional (Ilubbs. 1955). En pequeños arroyos, los espermato¬ 
zoos pueden ser arrastrados fuera del “nido” de una de las especies hacia 
el ‘1 ( ' ol,a (I rautmann, comunicación por carta). La fecundación externa 
es indudablemente la causa de la frecuencia relativamente alta de la hi¬ 
bridación entre los peces, en comparación con los mamíferos, aves y rep¬ 
tiles. En peces con fecundación interna como los ciprinodontos vivíparos, 
la hibridación es muy rara, pero, como en las aves, hay algunas excepcio¬ 
nes (Ilubbs, 1955), aunque al parecer ninguna llegue a romper el borde 
cutre las especies. 

Sin embargo, la fecundación externa en vez de. interna mo constituye 
toda la respuesta. Las ranas (liana) y los sapos (Bufo) poseen un modo 
idéntico de fecundación y, no obstante, difieren considerablemente en la 
frecuencia de la hibridación. Las lagartijas acuáticas (TrUurus) son acuá¬ 
ticas pero con fecundación interna, aunque el espermatóloro no se inserte 
directamente en la abertura genital femenina. Sin embargo, el galanteo 
es lo suficientemente complejo para permitir el funcionamiento de meca¬ 
nismos otológicos do aislamiento. Cuando con mayor precisión se limite 
la actividad reproductora de una especie acuática a una temperatura espe¬ 
cifica. tanto menos riesgo hay de; hibridación. Además, parece existir una 
considerable barrera de esterilidad en los géneros (como liana) en los que 
nunca o rara vez se ha encontrado hibridación (Moore, 1955). Parece evi¬ 
dente que los diversos mecanismos de aislamiento (véase Capítulo V) di¬ 
fieren en la eficacia con que impiden el intercambio de genes entre las 
especies: en primer lugar se encuentra la esterilidad e inmediatamente 
después, en segundo lugar, las barreras etológicas, en tanto que las barre¬ 
ras ecológicas se trastornan fácilmente y, por consiguiente, son menos fir¬ 
mes. Es muy de desear un estudio comparativo de los mecanismos de 
aislamiento en grupos con poca frecuencia de hibridación (aves, reptiles, 
aranas) y en grupos con mayor frecuencia de hibridación (moluscos). 
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Xaturaleza del hizo de emparejamiento 

Incluso en las especies con fecundación interna, existen grandes dife¬ 
rencias en la frecuencia de hibridación, según la naturaleza del lazo que 
une a la pareja. En la mayoría de las especies de aves, por ejemplo, los 
machos v hembras forman una pareja definida durante la estación de la 
reproducción y comparten los deberes de la incubación y de criar los 
pollos. En tales especies (pie forman parejas hay, habitualmente, un pe¬ 
ríodo más o menos largo de “noviazgo” antes de (pie la copulación se ve¬ 
rifique. Existen innumerables juegos entre la pareja durante este período, 
v las parejas no compuestas de individuos coespeeíficos al parecer se rom¬ 
pen en esta etapa. Ésta es la razón por la que los híbridos sean tan raros 
en las aves con este tipo de lazo de emparejamiento. Los híbridos son más 
frecuentes entre los grupos de aves en los que la copulación no va prece¬ 
dida de la formación de una pareja y de un período de “noviazgo”, l’or 
ejemplo, al parecer, en la mayoría de las aves del paraíso (Paradisaeidae), 
uno o varios machos efectúan alardes de galanteo en el suelo y una hem¬ 
bra solo acude cuando está dispuesta para la fecundación. Después de 
haberse cumplido, ella sola hace el nido, incuba los huevos, y cría los 
pollos. En raras ocasiones sucede que una hembra se sienta atraída hacia 
una base de galanteo de una especie distinta y sea fecundada. Se co¬ 
nocen, al menos, 14 tipos de estos híbridos, que implican 10 géneros. El 
número total de ejemplares híbridos conocidos de aves del paraíso es, 
aproximadamente, 30 a 50, que es, de hecho, un número pequeño, si so 
considera que se han exportado más de 100 000 plumajes de aves del paraíso 
do Nueva ('minea entre 1870 y 1921. No se conocen híbridos de siete 
géneros de ases del paraíso de Nueva Guinea, tal vez. en primer lugar, 
porque las especies de estos géneros son sumamente raras. La única ex¬ 
cepción es el género Manucodia, con tres especies comunes entre las (pie 
no se conocen híbridos. El enigma de por qué este género no está im¬ 
plicado en los cruzamientos intergenéricos o intorespccíficos, se resolvió 
por Harnl (1938), que observó que las aves de este género forman pareja 
v los machos participan en la cría de los pollos. En ello contrastan con 
todas las otras aves del paraíso corrientes, con la aparente excepción de 
ios géneros íntimamente emparentados rhoni/gammus v Mac {liego rio. Ios- 
tos tres géneros no han desarrollado un dimorfismo sexual notorio ni están 
sujetos a hibridación. En todas las restantes familias de aves en las (pie 
no se forman parejas (al menos en ciertos géneros), se ha descrito una 
frecuencia relativamente alta de híbridos, muchos de ellos intergenéricos: 
colibríes (Ttochilidae; Banks v Johnson, 1961), gallos de monte (Tetraoni- 
dae), y “manakins” (Pipridae; Parkes, 1961). Aunque la hibridación sea 
frecuente, como entre urogallo (Tetrao) y gallo lira (Lijninis), no ha dado 
lugar a introgresión. 
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La frecuencia de híbridos en estas familias se entiende fácilmente El 
contacto entre machos y hembras es, al parecer, muy corto, lo que deja mu¬ 
cho espacio para el error y poca probabilidad do corregirlo. La falta do 
formación de pareja explica otra peculiaridad de estas familias, el enorme 
desarrollo de los caracteres sexuales secundarios en los machos. Al parecer, 
el macho con el plumaje o con el juego de ostentación más estimulantes 
se ve favorecido por la probabilidad de dejar mayor descendencia v el 
mínimo número de híbridos y esto da gran ventaja selectiva a los que 
poseen plumas especiales y efectúan galanteos complicados (Siblcy, 1957). 

Rareza de una especie parcntal 

Los individuos que se dan fuera del límite firme de su especie, con fre¬ 
cuencia tienen dificultad de encontrar una pareja coespecífica. En ausen¬ 
cia de estímulos adecuados, es decir, de estímulos procedentes de indivi¬ 
duos coespeeíficos, propenden a responder a estímulos inadecuados, es 
decir a individuos que pertenecen a una especie diferente. Muchos de 
los híbridos conocidos de especies animales se encuentran en la frontera 
misma del ámbito geográfico normal de una do las dos especies parenta- 
es o incluso fuera de él. El “cerrojillo de Cincinnali” que parece ser un 
híbrido entre el cerrojillo de ala azul (Vermivora piniis) y el cerrojillo de 
la mañana (Oporornis formosa) se ha encontrado en una zona al sur del 
ámbito del cerrojillo de la mañana. Análogamente, el "cerrojillo de Poto- 
mac procede de una región en la que escasea el cerrojillo parola (Panda 
americana), una de las especies parentales es rara. El mismo fenómeno se 
ha observado en los papamoscas, picamaderos, bulbul y en otras aves, v 
también en peces y en muchos otros animales. 

Esta íegla no sólo resulta valida para la distribución geográfica en sen¬ 
tido estricto, sino también para la distribución vertical y para el habitat. 
El factor común de Jas tres situaciones es que un individuo puede encon¬ 
trarse en una zona sin un número adecuado de animales del otro sexo que 
pertenezcan a la misma especie. No difiere, en principio, de la situación en 
que una especie forma híbridos en cautividad, en ausencia de pareja eoes- 
pecifica. A veces, una de las especies parentales es más rara en una loca¬ 
lidad que los híbridos (pie ha producido, o una de las especies es tan rara 

que su presencia sólo puede determinarse por los híbridos que se en¬ 
cuentran. 


Trastornos de habitat 

1 or gran difciencía, la causa más frecuente de hibridación en animales 
es la rotura de las barreras de habitat, principalmente como resultado de 
la interferencia humana. La hibridación entre especies que normalmente 
están separadas por la diferencia de habitat, con frecuencia se prueba (pie 
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se debe a actividades agrícolas. La hibridación en los papamoscas del pa¬ 
raíso ( Tcijisiphoiic), en los sapos americanos (Blayr, 1911) y en las mari¬ 
posas amarillas (Coláis), al parecer se debe al trastorno de los habitáis na- 
luiales efectuados por el hombre. Lo mismo puede decirse de la hibri¬ 
dación entre los carriceros de ala amarilla v de ala dorada (Vcnnivova), 
de los pinzones Pipilo de Méjico y de los chupadores de néctar de Nueva 
(minea, v de algunos casos de hibridación entre peces. Stebbins (1950) 
considera (pie ésta es la causa más frecuente de hibridación en las plantas. 

No todos los trastornos de habitat (pie conducen a la hibridación se 
deben al hombre. Hubbs y Miller (1943) han mostrado que la deseca¬ 
ción de los desiertos del Oeste de Norteamérica ha obligado a ciertas espe¬ 
cies de peces a reunirse en las aguas restringidas de las fuentes, lo que ha 
rolo el mecanismo de aislamiento entre estas especies. La misma situa¬ 
ción ha observado Kosswig (1953) y Aksiray (1952) en los ciprinodontos 
de Asia Menor. 

Hubbs (1955) destaca el gran contraste entre las faunas de peces ma¬ 
rinos \ de peces de agua dulce y, dentro de los últimos, entre las faunas 
de la zona tropical y de la zona templada en lo que respecta a la Irc- 
euencia do la hibridación. La mayoría de los peces de agua dulce viven 
en masas de agua algo aisladas y algo temporales, donde se han producido 
grandes cambios en el hemisferio boreal desde la culminación de la gla¬ 
ciación. En tales circunstancias, una adaptación rígida a una serie fija de 
condiciones ecológicas resulta imposible y no se seleccionan en contra 
las introgresiones circunstanciales «pie serían un factor adverso en condicio¬ 
nes ecológicas estables. Sin embargo, parece que incluso en estas condi¬ 
ciones favorables la introgresión se produce rara vez. 


l)ll l'.i:ENCIA EN LA IlIMUDACtÓ.N KNIRK PLAÑIAS Y ANIMALES 

lís evidente que existe una considerable diferencia entre los animales 
superiores v las plantas, en lo «pie respecta a la frecuencia de la hibrida¬ 
ción. lin contra de lo que creen algunos botánicos, la poca frecuencia de 
las hibridaciones de animales, ya destacada por Weismann (1902), no es 
una impresión artificial debida al insuficiente análisis de las especies ani¬ 
males. Más bien, la notoria diferencia entre estos dos reinos está correla¬ 
cionada con diferencias básicas en su fisiología, estructura de poblacio¬ 
nes. constitución genética v necesidades ecológicas. 

Los animales poseen movilidad y pueden buscar activamente tanto una 
pareja como un habitat convenientes, listo permite mucha mayor especi¬ 
ficidad v especializado!] que las que normalmente se encuentran en las 
plantas. La espeeiaeión se hace fácilmente y se produce con gran profu¬ 
sión. Aunque el reino vegetal sea mucho más viejo que el animal, existen 
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tal vez cinco veces más especies de animales que de plantas, l'n aumento 
de variabilidad, como la causada por hibridación, suele traducirse en una 
menor eficacia en la elección de nicho elegido, sobre todo si éste es 
estrecho. 

Las plantas no pueden moverse*. Una semilla germina donde* cae y ha 
de tener éxito o morir. Por ello, en las plantas, la selección natural favo¬ 
rece una gran plasticidad no genética así como variabilidad genética. La 
hibridación alimenta tal variabilidad y se ve favorecida por ella. Una fre¬ 
cuente hibridación es inevitable* por la transferencia de polen de una 
planta a otra efectuada por agentes extrínsecos, como son el viento o los 
insectos. Esto permite muchos “errores” que conducen a hibridación. Así, 
tanto las necesidades ecológicas de las plantas como sus mecanismos re¬ 
productores favorecen la hibridación. Por el hecho de haber mucha hibri¬ 
dación y de que los híbridos sean tan viables en muchas condiciones como 
los tipos parcntales. las presión de selección favorece el aumento de capaci¬ 
dad de contender con la consecuencia de la hibridación. Esto conduce a un 
nuevo aumento de hibridismo y, a la inversa, reduce la frecuencia de la 
espeeiaeión, se opone a una espeeiaeión demasiado estrecha, y da un pre¬ 
mio la espeeiaeión instantánea. Finalmente, como Stebbins (1950) se¬ 
ñala, «Mitre* las plantas perennes no existe una presión de selección en favor 
de la elevada fecundidad, tan alta como en los animales de vida corla. Una 
reducción de la fecundidad debida a hibridación, no seleccionará en con¬ 
tra tan gravemente en estas plantas como en los animales «pío producen 
una nueva generación (incluso varias generaciones) por año. 

La diferencia que se observa en la frecuencia de hibridación entre 
animales y plantas, es, pues, la consecuencia lógica de Jas sabidas diferen¬ 
cias en la ecología y reproducción que predominan en los dos reinos. Estas 
diferencias destacan, si se comparan los datos presentados cu este capítulo 
con algunos sumarios recientes de hibridación en plantas (Stebbins, 1950: 
Capitulo Vil, 1959; Baker, 1951; Heiser, 1949; Andcrson, 1953; Grant, 
1952b. 1957). Apoyarse, en los datos de uno solo de los reinos (digamos de 
las plantas) para sacar generalizaciones sobro el papel do la hibridación 
en todos los organismos, ni sería científico ni está justificado por lo que 
sabemos. 


Lacee evolutivo de la iiiuhidación 


I.a hibridación lia desempeñado un papel importante en las teorías 
evolutivas de algunos autores, en tanto que otros han ignorado este factor. 
El atraso de la taxonomía de los animales inferiores impide hacer hoy una 
tasación justificada, y no puede excluirse que la hibridación sea más fre¬ 
cuente entre los invertebrados que entre los vertebrados mejor conocidos. 
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l.n conjunto. tos distintos aspectos del significado evolutivo de la hibrida¬ 
ción ipie se han destacado en el pasado, pueden clasificarse bajo tres 
epígrafes. 

1. Perfección de los mecanismos de aislamiento. Sí* ha sugerido (pie 
la existencia de hibridación puede, en ocasiones, conducir al perfecciona¬ 
miento de los mecanismos de aislamiento siempre que los híbridos sean 
suficientemente raros e inviables. La validez de esta sugerencia se consi¬ 
derará en el Capítulo XVI1. 

2. Fuente de nuevas especies. Si los híbridos entre dos especies llega¬ 
ran a formar una tercera especie coexistente con las dos especies paren- 
talos, ('1 hecho constituiría un proceso de espeeiaeión por hibridación. Tal 
proceso con frecuencia se ha postulado, pero nunca se ha demostrado 
inequívocamente. La dificultad, excepto en el caso de la alopoliploidia, 
radica en-cómo se mantiene separada tal población de híbridos hasta que 
adquiera el aislamiento en la reproducción. En el Capítulo XV se disen¬ 
tirá si es o no posible. 

3 Aumento de la variabilidad genética. Se lia pretendido (Anderson, 
1933) que las especies deben gran parte de su variabilidad genética a la 
hibridación introgresiva. Esta pretensión se basa en varios supuestos que 
han de considerarse antes de dar por válida esta tesis general. 

El primer supuesto es que la hibridación es extensa y frecuente, pero 
que con frecuencia so pasa por alto. En el proceso de la hibridación intro¬ 
gresiva se implican dos pasos: la producción del híbrido original F t y el 
recruzamiento de este híbrido con una de las especies parentalcs o con 
ambas. En la exposición antes hecha, hemos destacado lo rara que es la 
producción de híbridos Fi en los grupos mejor conocidos de animales. Los 
pocos casos señalados se han recogido de una literatura que abarca miles 
de especies. El reconocimiento de los híbridos es fácil en los grupos mejor 
conocidos de animales (aves, mariposas, saltamontes, Drosophila y otros, 
y faltando pruebas en contra, parece legítimo extrapolar los descubrimien¬ 
tos hechos en los grupos mejor conocidos a los peor conocidos. En las 
aves, por ejemplo, la mayoría de las especies que difieren notoriamente 
unas de otras en color, en canto o en los dos caracteres, y los híbridos 
llamaron la atención de los ornitólogos por sus cantos peculiares (McCa- 
nii'V. 1950). Los híbridos de laboratorio del género de grillos Ncmobius 
tienen cantos muy distintivos. Estos cantos nunca se oyen en la naturaleza 
en la región de contacto de estas especies (Cantrall, 1943). Lo mismo pue¬ 
de decirse de muchos otros ortópteros y anuros. 

La frecuencia real de híbridos en la naturaleza puede determinarse 
incuestionablemente siempre que pueda diagnosticarse inequívocamente, 
por ejemplo basándose en sus ordenaciones de genes. Así sucede en el géne¬ 
ro Drosophila donde, a pesar de la semejanza de las especies, la hibrida¬ 
ción en la naturaleza es extraordinariamente rara. Aunque se han exa- 
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minado por varios investigadores las ordenaciones de genes de más de 
JOOOOU moscas Drosophila cogidas en estado salvaje, se han encontrado 
muy pocas veces híbridos salvajes y hasta ahora sólo entre tres pares de 
especies. En 31 colecciones de D. mulleri y D. albrició hechas en los años 
1940 y 1941, Patterson obtuvo 3 244 machos normales de estas especies 
y 30 machos híbridos. El recruzamiento no pudo verificarse porque Ios- 
híbridos son completamente estériles (Patterson y Stone, 1952). Dobzhan- 
sky ha recogido D. pscudoobscura y D. persimilis durante 20 años. No 
encontró nunca híbridos durante este período, ni incluso durante 9 años- 
de intensa colección en Mather, California, hasta que capturó en 1954 dos 
hembras de D. persimilis que habían sido inseminadas por machos D. pscu¬ 
doobscura. Un tercer caso implica las especies D. montana y D. flavomon- 
tana (Patterson, 1953). A posar de la intensa busca y de la facilidad de 
apreciarlo (con ayuda de criterios citológicos), aún no se ha descubierto 
ningún caso de introgresión en el género Drosophila. 

La rareza de la introgresión en los mamíferos no sólo se manifiesta en 
la escasez original de híbridos F¡, sino también en (pie no se aprecia 
aumento de variabilidad de las especies parentalcs en las zonas de super¬ 
posición geográfica. Aunque la hibridación no conduzca necesariamente 
a un aumento apreciable de la variabilidad fenotípica, por ejemplo, de ca¬ 
racteres sumamente multifacloriales como es el tamaño (Mayr y Rosen, 
1950), se producirá un aumento de variabilidad en caracteres con una 
base oligogénica. Así se lia observado, de hecho, en todos los casos de 
hibridación. Se puede afirmar, con seguridad, (pie la presencia o ausencia 
de hibridismo puede demostrarse muy concluyentemente, si se practica 
una investigación atenta. 

Un segundo supuesto es que la introgresión no conducirá a una rotura 
del aislamiento de las especies. Este supuesto pasa por alto el hecho de 
que el filtrado de genes de una especie a otra constituye normalmente un 
proceso autoacelerado. Cada introgresión efectuada con éxito debilita los 
mecanismos de aislamiento genético de la especie que experimenta la in¬ 
trogresión v da lugar a un aumento de la frecuencia de hibridación hasta 
<pic, finalmente, las dos especies quedan unidas por un enjambre híbrido 
continuo-. El hecho de que tal enjambre híbrido se desarrolle, rara vez 
obliga a deducir que los individuos con introgresión se eliminan natural¬ 
mente por selección natural. 

Un tercer supuesto es que la variabilidad genética añadida por la in¬ 
trogresión es beneficiosa y se conservará por selección natural. Este su¬ 
puesto está en contra do mucho de lo que se ha descubierto en los años 
recientes de la coadaptación de los complejos de genes. Los genotipos que 
contienen combinaciones no armoniosas se seleccionan cu contra, y, en los 
animales, casi siempre resulta inarmónica una mezcla do genes proceden¬ 
tes de dos especies. Un híbrido o un individuo recruzado ha perdido su 
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< I i 1 i 1 i 1 > r i o eromosómico normal (¡no so ha sustituido por una mezcla más o 
monos incompatible de genos. Si dos especies <|ue forman híbridos pudie¬ 
ran intercambiar genes sencillos, cabría imaginar que ocasionalmente un 
gene introgresado pudiera ser superior a su homólogo “nativo”. De he¬ 
cho. en la hibridación las unidades intercambiadas son secciones cromo- 
cómicas internamente equilibradas que no están en equilibrio de relacio¬ 
nes con el resto del genotipo. Recientes pruebas experimentales indican 
que tales genotipos suelen tener lina viabilidad notoriamente inferior. 
Cuando los híbridos son fecundos, pueden iniciarse poblaciones de labo¬ 
ratorio que consten exclusivamente de híbridos F¡. En una tal población 
estnetamente híbrida entre las seinicspecies Drosopliila inojaioensis v 
i), arizonensis, los cromosomas mojavensis resultaron en conjunto supe¬ 
riores a los cromosomas arizonensis, pero la heterosis de los lieteroeigotes 
lúe lo suficientemente grande para conservar la mayoría de los cromoso¬ 
mas o las ordenaciones de genes arizonensis cu frecuencias apreciables 
(Meltler, 1957). Birch (1961) análogamente produjo poblaciones híbridas 
estabilizadas entre dos especies de moscas de frutas (Docks). 

En poblaciones naturales suele haber una intensa selección contra la 
intregresión. La incapacidad para dilatarse que muestra la mayoría de las 
zonas de hibridación intraespeeificas (Capítulo XI11) atestigua que existe ya 
una gran cantidad de descompensación genética entre poblaciones dife¬ 
renciadas dentro de lina especie. ¡Cuánto mayores serán las dificultades 
de la jntrogresion. debidas a desequilibrio de genes y falta de coadapta¬ 
ción. en el caso de la hibridación interespecífica! Este desequilibrio con¬ 
duce a un descenso observable de viabilidad. Epling (1947b) y otros auto¬ 
res han señalado que la integridad de las especies parentalcs no se rompe 
necesariamente ni en muchos casos en que los híbridos son frecuentes y 
fecundos, por ejemplo, en los géneros de plantas Quercos, Salvia y Arc- 
lostaphylos. En los animales, la hibridación suele causar incompatibilida¬ 
des (ai la conducta del apareamiento, combinada con inviabilidad eco¬ 
lógica. 

El peso total de las pruebas de que disponemos, se opone al supuesto 
de que la hibridación desempeñe un papel evolutivo importante entre los 
animales superiores. En primer lugar, los híbridos son muy raros entre 
'■stiis animales, excepto en contados grupos con fecundación externa. La 
mayoría de tales híbridos son totalmente estériles, aunque manifiesten 
'‘ v ¡g<>r híbrido". Incluso los híbridos que producen gametos normales en 
mío o en los dos sexos, suelen carecer de éxito en la mayoría de los casos 
y no participan en la reproducción. Finalmente, cuando se recruzan con 
"na de las especies parentalcs normalmente, producen genotipos do viabi¬ 
lidad inferior (pie so eliminan por selección natural. Por tanto, el éxito de 
la hibridación es un fenómeno raro entre los animales. 
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La hibridación y el origen de Jos animales domésticos 

Considerando el conocido origen híbrido de muchos tipos de plantas 
que el hombre cosecha, se ha sugerido con frecuencia que la introgresión 
es la causa de la gran diversidad de la mayoría de nuestros animales do¬ 
mésticos. Esta opinión se ha podido rechazar para la inavoría de las 
especies implicadas: todas las razas de gallina doméstica' derivan de 
Gallus gallas y la oveja, cabra, cerdo y pavo procede cada una de una 
sola especie ancestral. En contados casos (gato, ganado vacuno, caballo) 
hay la posibilidad de que se hayan implicado varias subcspecics y que el 
tronco domestico original se haya cruzado loealmcnte con otras varias 
poblaciones salvajes de la misma especie. En el caso del ganado vacuno, 
parece que se han practicado con independencia varias domesticaciones, 
una procedente del Bos lauras salvaje (hoy extinto) del Paicártico occi¬ 
dental y otra procedente del Bos hanteng salvaje, que ha dado lugar al 
ganado nidio. Aunque se hayan cruzado recientemente, esta hibridación 
no tiene nada que ver con la variabilidad del ganado doméstico. Otro 
animal doméstico que se pretende posee origen difilélieó, es el perro Su 
antepasado evidente es el lobo (Canis lapas), pero so ha defendido que 
también se ha domesticado el chacal (Canis anteas) y que los dos han 
aportado genes a algunas razas de perros, particularmente a las del Anti¬ 
guo Continente subtropical y tropical (incluyendo el dingo). Esta doble 
ascendencia del perro es muy dudosa. Matthcy (1954) insiste (basándose 
en el análisis de los cromosomas del perro) en que el lobo es manifiesta¬ 
mente el único ascendiente del perro. Es, sin embargo, probable que di- 
ferentes razas geográficas del IoI>o (particularmente lupas y valHpcs) se 
hayan domesticado con independencia. 

Invocar la hibridación para explicar la sorprendente variedad de razas 
de algunos animales domésticos, parece innecesario v se recuerda las- 
diferencias raciales (fue se han producido en algunas especies en 
menos de 100 años (periquito, pavo, zorra, visón) o en el curso de pocos 
siglos (canario, cobayo, conejo). Darwin destacó correctamente la extraor¬ 
dinaria variación de las palomas domésticas, que, sin duda, proceden ex-* 
elusivamente de la Colamba livia. Si tal variabilidad puede desarrollarse 
en tan corto tiempo, no puede sorprender la variabilidad del perro, (.(inse¬ 
guida por el hombre a lo largo de muchos miles de años. Los perros de 
los indios americanos, sin duda derivan de un solo tronco cuvo antepasado 

seguro es el lobo. Sin embargo,¡c|ué diferencia entre un perro indio ordi¬ 
nario y un chihuahua sin pelo! 

El alto grado de cruzamiento dentro de una misma estirpe v la se¬ 
lección desco.npon.sr.dora vinculada a la domestieidad, con frecuencia tiene 
resultados interesantes. Un trastorno de la homeostasis genética v del des¬ 
arrollo puede descubrir componentes inesperados de la herencia de una 
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< sprc ic (Capítulo X). Pueden aparecer bruscamente caracteres fenotípicos 
<|ne son desconocidos en la especie directamente ancestral, pero cpie se en¬ 
centran en otras especies del genero o incluso en géneros distintos. La 
potencialidad en especies emparentadas de poseer caracteres homólogos 
se ha señalado por investigadores de mutaciones en Drosophila, y en par- 
ticlar por Vavilov ("ley de las series homologas”). No hay necesidad de 
invocar la hibridación para explicar el surgimiento de tales caracteres. 


Hesumi-.n 


Una rotura circunstancial de mecanismos de aislamiento se ha observa¬ 
do en la mayoría de Jos grupos de animales taxonómicamente bien conoci¬ 
dos De las diversas formas de hibridismo. la relativamente más frecuente 
es la existencia de híbridos entre especies estériles o, al menos, incapa¬ 
ces de reproducirse. Señales de recruzamiento con una o con ambas espe¬ 
cies parentales se encuentran mucho más rara vez y todavía más rara es 

, r,,l : M ; a c ' 0 '"l ,leUl clc ‘ la barrera entre especies que se traduce en enjam- 
hn\s híbridos. 3 

l.a importancia evolutiva de la hibridación parece pequeña en los gru¬ 
pos mejor conocidos de animales. Incluso cuando se producen híbridos fe¬ 
cundos. el desequilibrio genético de los híbridos se traduce en un fuerte 
1 ( S< ‘ onS( í ) (,e ,!l adaptación ecológica y otológica y hay pequeña o nula in- 
l regresión. La contribución a la variabilidad genética de una población 
ice lia por genes no eliminados, que permanecen como un residuo de in- 
trogresion puede considerarse despreciable en comparación con la con¬ 
tri ...con hecha por la mutación y por el flujo regular de genes desde 
poblaciones adyacentes coespecíficas. 

Ln vista de lo raro que son la alopoliploidia v el éxito de la hibridación 
es evidente que la evolución por encima del nivel de especie no desem¬ 
peña virtnalmenle ningún papel en los animales superiores. La sistemática 
de los animales inferiores se conoce demasiado poco para hacer generaliza¬ 
ciones respecto al papel evolutivo de la hibridación. La posibilidad de 
que se asemeje más a las plantas que a Jos animales superiores no puede 
ni defenderse ni excluirse con los datos de que disponemos. 


Capítulo VII 


LA POBLACIÓN, SU VAHIACIÓN Y GENÉTICA 


Entre el individuo y la especie existe un nivel de integración de par¬ 
ticular importancia para el evolucionista, el nivel indicado por la pala- 
bra población. Es conveniente que el estudio de las poblaciones naturales 
se haya constituido en una preocupación importante de varias ramas de 
la biología: la genética, la ecología y la sistemática. El término “pobla¬ 
ción se usa de diversos modos y recurrir a un diccionario presta poca 
ayuda. I.os ecologos pueden hablar de la población de plancton de un 
lago incluyendo los individuos de varias especies. Es costumbre hablar 
de la población humana refiriéndose al conjunto de individuos de una 
sola especie, la especie humana. Son usos legítimos del término. Bajo el 
impacto de la sistemática moderna y de la genética de poblaciones en 
biología, se va propagando el uso del término “población” para designar 
la población local , la comunidad do individuos potencialmcnte cruzables 
en una localidad dada. Todos los miembros de una población pueden de¬ 
finirse también como “un grupo de individuos situados de modo que dos 
cualesquiera de ellos tengan la misma probabilidad de emparejarse entre 
ellos y ocasionar descendencia’', siempre que, sin duda, sean sevualmen- 
te maduros, de sexos opuestos y equivalentes con respecto a la selección 
sexual. La población local es, por definición c idealmente, una unidad pan- 
in.xta. Una población local real, sin duda, se desviará más o menos de 
este ideal. Una especie en el tiempo y en el espacio se compone de nu¬ 
merosas poblaciones locales de este tipo, cada una de las cuales se comu¬ 
nica y se subordina con las otras (Wright, 1931a, 1913a, 1919a). 

En vista de los diversos significados de la palabra “población", con¬ 
vendría tener un término técnico para la población local, que acaba de 
definirse. Eí término natío , usado por Semcnov-Tianshansky (1910) es un 
poco demasiado amplio, pero otros dos términos pueden considerarse pre¬ 
feribles: demo (G-’monr y Gregor, 1939) y climas (Vogt, 1917). Por 
desgracia ninguno de ellos está definido rigurosamente ni se restringe 
con claridad a la población local. Como el término “demo” en su pubíi- 
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evolutivo de la poblad.» se facili.» dis¬ 
cutiendo J relación con los dos niveles de integrad,» ad^es cl U 
individuo V el de especie. En ninguna otra especie el individuo s 
importante* como en la especie humana, con su conciencia sumamente < 
3hda V Tundición social. Así lo han subrayado correctamente Sunp- 
son (1941), Dobzhansky (1955a), y otros escritores que, al \ 
tema destacan el extraordinario impacto de ciertos mjvidum^ so re 1. 
sociedad humana. Sin embargo, en otros organismos que se 
sexiialmente el individuo es sólo un vehículo temporal, que retiene una 
pequeña paite del acervo de genes durante un corto penodo 1 de tiem • 
Puede mediante mutación, contribuir con uno o dos nuevos genes. 1 «c 
si posee una combinación de genes particularmente vialde y pro* t n« 

•uimentar algo la frecuencia de ciertos genes del acervo de ellos, su ni 

í largo, en suma, su contribución será muy pequeña * (>n . 

contenido total del acervo de genes. La población efectiva total os la 
carnación temporal v la manifestación visible del acervo de genes-- E» 1 
nobhcióiv es donde los genes interactúan en numerosas combinación. so 
r rimciíhive la base en que se prueban nuevos genes y nm\. 

rXSü. frn grado de integración que permite que la poblar,on 

actúe como una unidad principal de la evolución 

F] domo «ruda mucho a comprender cada uno de los tres con. p 

i:;;:;-,:',,,, ™...»«i» *>»»a»» *■ »« 

T «^'estático como repr—^ local ,1c 
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estos cambios fenotípicos ha constituido la base de la mayoría de las teo¬ 
rías evolutivas y de las hipótesis de la especiación. Un estudio de la va¬ 
riación de poblaciones es un requisito previo para la comprensión de es¬ 
tas teorías. 

TIPOS DE VARIACIÓN 

Desde el punto de vista evolutivo pueden distinguirse dos tipos de 
variación biológica: “la variación de grupo”, que se refiere a diferencias 
entre poblaciones (que se discutirá er. los Capítulos X1-X1U) y la varia¬ 
ción individual" que so refiere a diferencias entre individuos ele una mis¬ 
ma población (lo que constituirá el tema principal de los Capítulos Vll-X). 
La naturaleza, procedencia, mantenimiento y funciones biológicas de esta 
variación individual y los factores que dan cuenta de los cambios genéti¬ 
cos de las poblac iones merecen una consideración detallada. 


Variación individual 


No hay dos individuos de una especie sexual que sean completamente 
iguales. Decir que el gorrión o que el lobo tienen tales y cuales caracteres 
es una generalización y no siempre necesariamente correcta. Un tratamiento 
muy simplificado de la especie como fenómeno unitario se ado )tó rii el 
primer capítulo de este libro, sólo por sus evidentes ventajas c idácticas. 
Sin embargo, en gran parte de la literatura taxonómica, los autores ha¬ 
blan de lo especio por razones de que poseen una base histórica y filosó¬ 
fica. Adoptando un enfoque tipológico, suponen de hecho que todos los 
miembros de lina especio son conforme al “tipo ’. Todo el que hace este 
supuesto se ve obligado a pasar por alto la variabilidad. Un menosprecio 
consciente o inconsciente de la variación es la primera causa de gran 
parte de las dificultades encontradas por los evolucionistas y lo que les lia 
llevado a establecer la mayoría de las teorías erróneas de la evolución. 

La variación individual lia tenido, desde antiguo, interés práctico para 
el morfólogo descriptivo y todavía más para el taxonomista que necesita 
decidir cuáles de las “especies” descritas son meras variantes de otras 
antes conocidas. Una detallada discusión de este aspecto de la variación 
puede encontrarse en volúmenes de taxonomía (Ilennig, 1950: Mavr, Lin- 
slev y Usinger, 1953; Simpson, 1961). Pava el tipólogo, toda variante es 
meramente una copia imperfecta del culos. De hecho, muchos (le los prime¬ 
ros taxonomistas descartaban variantes de sus colecciones, como elementos 
perturbadores y oqirvocos. Sólo se conservaban los ejemplares que eran 
“conformes al Upo' . Cuando el estudio de la evolución comenzó a pro¬ 
gresar, hubo una tendencia a caer en el extremo opuesto. Se negó la exis- 
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l enría de especies: “sólo existen individuos variables”. Ahora combinamos 
los aspectos correctos de estas opiniones contrarias en una interpretación 
más realista. 

I 'O que interesa al evolucionista no es la mera existencia de la varia¬ 
ción. sino más bien su significado. Por el criterio de la heredabilidad, 
'odas las manifestaciones de la variación dentro de una población pueden 
dividirse en vnrinción «genética y genética. Hablando en sentido amplio, 
puede decirse generalizando que la variación no genética adapta al in¬ 
dividuo, mientras que la variación genética adapta a la población. De 

hecho, hay estrategias alternativas de adaptación de población, una de 
ellas sacrifica al individuo y la otra no. 

Variación no g enética 

Se admite de antiguo, como reacción a los conceptos de Lamarck, (pie 
calecen do importancia evolutiva las modificaciones del fenotipo que no 
implican cambios genéticos. La opinión no es correcta. La variación age- 
"élica 0 suele ser adaptativa y está controlada por selección natural, 
dad.) que factores genéticos determinan la cantidad y dirección de la fle¬ 
xibilidad admisible del fenotipo. Unos cuantos ejemplos pueden ayudar a 

poner en claro la diferencia esencial entre variación genética y agenética 
(Tabla VJI-1). 

Variación con la edad. El animal, al nacer o al salir del huevo puede 
ser o muy distinto o muy similar al adulto. Una ballena o una serpiente 
jóvenes se asemejan estrictamente al adulto, excepto en el tamaño. Una 
oruga es muy diferente de una mariposa y lo mismo puede decirse de las 
lanas de todos los insectos holometabólicos. Aún difieren más las fases 
larvarias de la mayoría de los parásitos animales y larvas que nadan libre¬ 
mente (nauplius, tornaría, etc.) de los invertebrados marinos más o me¬ 
nos sésiles. 

La variación con la edad tiene considerable importancia práctica para 
el laxonomista, puesto que los variantes por la edad se han descrito con 
frecuencia como especies distintas. Además, esta variación tiene gran im¬ 
portancia y significación biológica. La importancia evolutiva de los cam¬ 
bios moríogeneticos a través del ciclo de vida de un individuo ha sido 
objeto de mucha reflexión. Fue imposible evaluar ponderadamente estos 
leñémonos hasta que se comprendió que un individuo está expuesto a 
- selección en toda fase de su ciclo de vida. La variación con la edad debe 
interpretarse como el producto de la interacción entre la selección y la 
dotación de genes. Los cambios de morfología observados durante el ciclo 

• No flíbc lasarse por alio que la rapacidad -le un genotipo para producir varios fenotipos 
¡ .i m Rrnn partí-, bajo control ccmtico. En lo que exponemos por "agcnctico” entendemos simple- 
m. ntr *iu V Jas diferencias en cuanto tales de los fenotipos modificados no están cansadas por diferen- 
tlCIICSS. 
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1. Variación individual con el tiempo 
n) Variación con la edad 

b) Variación estaciona] de tin Individuo 

e) Variación estacional de las generaciones 

2. Variación social (castas de insectos) 

3. Vnrinción ecológica 

a) Variación do habitat (ocoCcnotípica) 

h) Varíaci, ; n Inducida por condiciones ambientales temporales 

c) Variación determinada por el huésped (•) 

d) Variación dependiente de la densidad (•) 

e) Variación alomctrica 

/) Variación cíe color ncurogcnica 

4. Variación traumática 

a) Inducida por parásitos 

b) Variación accidental y teralológica 


Para detalles véase Maye. I.inslcy y Ustngcr (1953). 


(le yula son el resultado de dos tendencias algo antagónicas. Una es la 
tendencia hacia una diferenciación cada vez mayor, desde el nacimiento 
a la madurez, que puede traducirse en una mayor desemejanza entre los 
adultos de especies emparentadas que entre los inmaturos. Esta divergen¬ 
cia de fenotipo adulto puede también deberse, en parte, a la mayor faci¬ 
lidad de incorporar nuevos genes (pie afecten a las fases últimas del proceso 
, ,'«¡arrollo con preferencia a las primeras. Además, donde exista el cui¬ 
dado parental o la dura competencia para el apareamiento, o ambos, gran 
parte de la selección afectará a la fase madura. La segunda tendencia es 
liana la adaptación en toda fase del ciclo de vida. Puede dar lugar a 
mayores diferencias entre las fases larvarias de especies relacionadas (pie 
entre los adultos, particularmente en las especies cuyas fases larvarias 
estén expuestas a fuertes presiones de selección. Se acentúa donde la com- 
petenna intracspec.fica entre adultos e inmaturos sea alta. En lugar de 
discutir estos fenómenos en términos biológicos simples, abiertos al análi¬ 
sis, hay una desgraciada tendencia entre los embriólogos comparados, co¬ 
menzando con Ilaeekel, y entre ciertos paleontólogos, a oscurecer los 
problemas elaborando una serie de términos, como anabolia, arcalaxis 
cenogénesis, gerontomorfosis, hipermorfosis, paedogénesis, paednmorfosis 
pahngcnesis, proterogenesis, taqu¡génesis, etc. Una interpretación de los 

y Ih3r ( l^f adOS P ° r eSt0S l( ' ,rmÍnOS P uede estudiarse en Raer (1951) 

Variación estacior.al Los individuos adultos de ciertas especies de ani¬ 
males están sometidos a cambios estacionales del fenotipo. Por ejemplo, 
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los mamíferos, en las regiones templada y fría, pueden mudar en el otoño 
el pelo y adquirir un pelaje do invierno. Es muy eonocido el pelo invernal 
Manco de nieve, de ciertas especies de comadrejas ( Musida ; Hall, 

V liebres (Lepas). Un cambio estacional do plumaje es muy freeuon- 
1 «. ni las aves. 1-1 plumaje do invierno do pordi/ uival (Lflgo/ms) es blanco 
como el pelaje de invierno de los armiños. Otros tipos do aves poseen, 
durante parle del año, un sencillo oelipse del plumaje. <pie se reemplaza 
por el brillante plumaje nupcial antes de comenzar la estación de cria. > u 
abrillantamionto de los colores y un cambio de ciertas estructuras epi¬ 
dérmicas durante la estación de cría se producen en muchas especies de 
peces v en muchos invertebrados. La significación de esta variación esta¬ 
cional 'es adaptar los individuos a cambios del medio provocados pm las 

estaciones v a sus propios ciclos de vida. 

Generaciones. En organismos con una secuencia rápida de genei.uio- 

„es, la variación estacional puede implicar generaciones más <|ue indivi¬ 
duos. Son bien conocidos casos de insectos en los que las generaciones de 
otoño difieren de las generaciones de primavera, o los individuos de la 
estación seca de los individuos de la estación de lluvias. La diferencia mas 
frecuente es la de color, icio en algunos insectos (por ejemplo. Genis pa- 
hidimi) una generación <e alas largas puede alternar con una generación 
áptera o de ala corta (Brinklmrst, 1959). Las diferencias, particularmente 
cuando sólo se implican dos generaciones por año, suelen carecer de base 

genética. • i i 

Merece discusión especial una forma de variación estacional: la 

ciclomorfosis. el cambio cíclico de forma en una serie de generaciones 
«miélicamente idénticas. Así se produce en los organismos planctónicos 
de agua dulce, dinollagelados, cladóceros y rotíferos que se reproducen 
por procesos asexuales o partenogenéticos. En algunas especies de I»,pli¬ 
nto por ejemplo, las poblaciones de primavera están constituidas pm in¬ 
dividuos de cabeza redonda, en tanto que un “yelmo” acusadamente pun¬ 
tiagudo distingue las generaciones nacidas durante el verano. Como los 
individuos de verano se producen parlenogenéticamente la diferencia no 
puede deberse a cambio genético. Brooks (1940, 1947) ha mostrado que los 
cambios en la temperatura del agua y en su turbulencia están implicados 
cu la producción de esta cielomorfosis. Los cambios morfológicos son ' oni- 
pletamente reversibles v no tienen, fuera de toda duda, ninguna relación 
con la espeeiaeión. Las temperaturas altas y (al menos en Daplnua unía¬ 
la) el aumento de turbulencia parece traducirse en un aumento de meta¬ 
bolismo v de la velocidad de crecimiento y éstos, a su vez. en la apa..con 
«1(4 vclmo. No liav pruebas de que este fenotipo posea valor adaptativo 
(Brooks 1957b). La variabilidad equivalente de los rotíferos lia sido estu¬ 
diada por Bucl.ncr v col. (1957) y por Bucl.ner v Mulzer (1901) 

Variación de habitaI. Todos estamos familiarizados por la d.lcenca 
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enlre dos plantas, una plantada en buena tierra y otra en tierra pobre. El 
efecto diroclo del ambiente físico sobre el fenotipo, rara vez es tan acusado 
en los animales como en las plantas. Tal vez sea más acusado en los inver¬ 
tebrados marinos sésiles, como en las esponjas y corales, y en algunos mo¬ 
luscos. como las ostras; asimismo en algunos bivalvos. Según que estos 
animales crezcan cu aguas tranquilas o en rompientes, o en aguas transpa¬ 
rentes o ricas en plancton o fango, o crezcan en un ambiente rico o pobre 
en calcio (caliza), todos estos factores pueden aluciar mucho al aspecto 
de un individuo. Los fenotipos que resultan de la modificación causada 
por condiciones cdáfícas o ecológicas de otro tipo y no son producto de 
diferencias genéticas, se denominan a veces ceofcnotipos. 

Variación no g enética en ¡teces de anua dulce. Ciertos grupos de peces 
de agua dulce (por ejemplo, Coreftonus Leucichlliljs) muestran una plas¬ 
ticidad del fenotipo que excede mucho la que es habitual ni los anima 
les. Esto ha conducido a interpretaciones erróneas. Hace algunos años un 
autor describió muchas “subespecies" del pez Lcuciclillnjs arlcdi (Le 
sueiir) de los lagos de Michigan y de Wisconsin, «pie están separados por 
pocos kilómetros, pero que difieren en la temperatura, pll, contenido de 
CO¡¡ combinado, y en otras propiedades químicas y físicas. Cuando las 
poblaciones de peces se ordenan según las características físicas y quími¬ 
cas «le los lagos «pie habitan, forman la misma serie que cuando se orde¬ 
nan según sus caracteres morfológicos. Incluso en un mismo lago se pro 
(lucen cambios morfológicos al cambiar las condiciones del agua. Por 
ejemplo, la población de 1928 del lago Muskelhmge fue muy diferente de 
la población del año 1929. Por último, se demostró (Hile, 1937) que los ca¬ 
racteres de adulto de estos peces dependen «u gran partí' de su veloci¬ 
dad «le crecimiento. Las poblaciones que crecen con mayor rapidez, tienen 
cabezas, maxilares, aletas pares y dorsales más cortas, pero cuerpos más 
anchos y menor diámetro de ojo. La velocidad de crecimiento, a su vez. 
depende en gran parte de la cantidad de alimento de que dispongan. 

Descubrimientos paralelos ha hecho Svardson (1950) en el Corcgonm 
europeo. Dos especies que concnerdan en la velocidad de crecimiento y 
en las proporciones corporales, pero difieren en el nmuro de escamas y 
de huesos faríngeos, estación de desove y suelo elegido para desovar, 
se transplantaron por separado, desde (4 misim lago al norte de Suecia 
hacia un lago antes no ocupado por Cojrgwmv. En el nuevo ámbito, una 
de las especies aceleró mientras que la otra retardó el crecimiento (Figu¬ 
ra VI1-1). Como resultado, las proporciones del cuerpo diferían mucho 
entre los dos grupos. Por otra parte, desapareció la diferencia en los nú* 
meros de escamas en los alevines criados en idénticas condiciones. Es 
evidente (pie. en este género, el fenotipo suele deberse a condiciones am 
bienlalcs. Lo obse vado en Lucichllujs v Corrgpnus no puede generalizarse. 
Las diferencias fenolípieas en la mayoría de las poblaciones de peces pa- 


! ■'I'l'í IIS AMMAI.I S A KVOl.VriON 




123456789 10 

EDAD EN AÑOS 


f ie. Vil I. \ clin ¡(IiiiIi-s ile i rceiniienln de dos especies Corruoims. "storsik” (círeidosl y 
“¡ispsik" (cruces), en dis*intos Ingés suecos. En el lago iMrijuur (líneas densas), las dos es- 
peeies poseen velocidades casi idénticas; en el lago Kalarne (linea a trazos) se acelera 

el ereeiiuienlo de "aspsik" \ se retarda el de "storsik". (Según Sviirdsoii, 1950.) 

nfen estar determinadas genéticamente, como lo lia mostrado el trabajo 
«fe Cíordon v de otros autores. 

I .os invertebrados de agita dulce, en conjunto, tienen un fenotipo c\- 
< epeionalmonle plástico (Brooks. ]957b). Por ello debe tenerse cuidado espe- 
ci;il en la inlerpretación de sn variación morfológica. Por ejemplo, la exis¬ 
tencia do diferencias estadísticamente significativas entre muestras del 
copépodn M¡xO(li<i)U«imis lacinia!us¡, tomadas de diferentes partes del mis¬ 
mo lago (lago Maggiore, Italia) no demuestran necesariamente la exis- 
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tencía de una variación geográfica delcrminirli ir,... ’i , 

saron los primeros mvesligadores (Baldi y col 1917) n,. 1 

=™ ; pLs::: Xhx =¿Stc£ 

" p,K “ dd ' , n l»oImI.lon« i.to a la naturaleza ,lo las masas ,lr 1 
<|.,oso venfujuen las lasos esenciales del crecimiento ' ' K 

Oirá mrmion no fien,Vico. La producción de casias «enótiea,nenie 

nos. como iexpuesta a influencias ambientales (variación neurogónica) ñor 
< )< mplo. ,i un cambio clc*I color del sustrato Fe»,» r ni ' ^ 

Tf” •• |pro ' wb "- 1 . * 

: ém iTbX.SK rr ,ih .* ma,í r™ m m-,,„ k i, k , 

, , Knu ’ ro Anon al parecer, pueden cambiar lenlameo- 

tales' (Albonie'. 1 ' iVlsf"’ ^ .•e" ,l< - rW, ’ Í/0 ’ <l(> acum, ° n ’" ‘actores amlnVu- 

v /v aigtnt (i jo_, paia los saltamontes. Si tales adultos se 

r.mspoi tan pasivamente a ni. fondo en que destaquen, tienden a moverse 

Zcílt e ,MS, “ l»r azar, cncocnlran un fnndn .. ... 


¿Variabilidad ^curtirá o aumetica? 

Do la variabilidad frnotípica obscrvid-i />»» ,,,,1 i 

•dinnars,. sin ... 

,¡ 7' i, "v az "" «'««m- i ,;„ra'.r.r z:> !x:zzz 

nado genéticamente, favorecido por selección natural en .... medio del,, • 
minado, puede provocarse somáticamente (sin cambio del fenotipo, no, 
la nusma comí,con ambiental. l,a cola de mamífero corta, f avorcTid-, no, 
selección en un clima Irlo, se produce también corno respuesta del des-,no 
dm los ratones «aiados a 26.3 a tienen, por término nidio, '.ü 

f /c ‘'"w ° S CrÍiUlf,S a 6 ’ 2 ° «n promedio de cola' 

t JSZSTd 71"™" 0959) "* «e. del ambiente 
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1„ ¿r de Taning (1952) sobre las poblaciones danesas de la trncba . . 
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.. V11-2. Número de vértebras (ordenada,) 

Iniflii» de mar. Los «mímales •* , lip ,. r J ns il,¡|Ula<l a la ¡z.,u¡cr(b, cl.o,,..e fr.o 

(;lio(|iie térmico (1<> ) dmnnt< «1 1 , n f cc „ n( | ;u ¡ón. Los ‘estigos sin tratar se 

(2,7°) a i;» tUrocha; L)‘\ «vatios diain» * j l2 „ (Srtfin Tanintf, 1952.) 

n.antnvi'-ron a tem,.eratm;.s constantes d« - 7 


monada (Snlnto ,n,M) la inínr,nacida C<S 

condiciones aml neníales (t.cmpeia nía, \ • C()S 1 os peces «pie se 

sobre la e xpresión Icnotípica de coactaos ^ ' ‘ ian 

habían sometido a calor durante la bise suts . . _ ^ 5 ¿_ 61 (F¡ g . Vll-2). 

.5fi-58 vértebras, y los peces tratados pm f ‘ , ia asalmom „la 

Los I,atamientos por chotp.es de calor > de < >; mcditl>rrAn , a de 

danesa Puncen lenoeopias de as Los n ,nl- 

cs ta espíete (en '* ‘similares tienen considerable importancia 

lados de estos estudios > • • . .. . - j c comercialmente 

práctica, dado que f^.Ld» por diferencias 

importantes como alimento, « ‘ vértebras o los radios de las 

x:;t=S£S¿iS- 3 ± zí-íS 

;r.:e::x tíSaKíSi. *.>• *-».. 
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suelos donde desovar y diversas propiedades fisiológicas de estas razas lo¬ 
cales, es muy posible (pie estén determinadas genéticamente. 

De modo análogo, en las serpientes, hay pruebas de la modificación no 
genética de caracteres fenolípicos taxonómicamente importantes (Fox, 19 48b; 
Fox y col., 1961). La serpiente de Cárter (Thanuwphis elegans terrcslris) 
si se mantiene en una habitación fría, produce crias con un número sig¬ 
nificativamente menor de filas de escamas longitudinales y de manchas 
supralabiales, ventrales, snhcandales, poslocnlares y laterales (pie las ser¬ 
pientes que nacen en una habitación caliente. Por ejemplo, en las hem¬ 
bras nacidas a temperatura fría, el número de manchas ventrales es de 
130-154 (150). en las nacidas a temperaturas altas (147-167) (155). 

La determinación de la contribución concreta de la herencia v del am- 

0 

bienio a un determinado carácter o complejo de caracteres tiene inmensa 
importancia en el (ampo de la cría de los animales, lia conducido al 
desarrollo de complicados métodos estadísticos (Kempthorne. 1957: Lcrnor, 
1950; Marther, 1949). 


La importando de la variación no genética 

La aptitud del fenotipo para ser modificado por factores ambientales 
se ha interpretado de muchos modos distintos. Algunos naturalistas la- 
m.mídanos creen (pie tales modificaciones no genéticas pueden transfor¬ 
marse en cambios genéticos. Fsto condujo a los experimentos de Slandluss 
v otros autores, en los que se cambiaba el color de las mariposas (‘'po¬ 
niendo las ninfas al frío o al calor, listos fenómenos no son misteriosos 
si se consideran a la luz de la genética fisiológica. Después de todo, el 
genotipo no es un molde en el que se funden los caracteres, sino más 
Ilion, una “norma de reacción" que intcractúa con el ambiente en la pro¬ 
ducción del fenotipo (Kiilm, 1955). Como las velocidades de los procesos 
químicos cambian con la temperatura, se comprende (pie los cambios de 
temperatura puedan ir acompañados por cambios en el fenotipo. Fsto no 
indica (pie tales modificaciones se bagan hereditarias. 

Una pesquisa de la variación agenética en Daphniu v Corcgonus tuvo 
particular importancia debido a «pie ambos géneros habían sido va citados 
por los laman lóanos como ejemplos de evolución rápida bajo la influencia 
directa del medio. Fsto argumento se desplomó c iando se descubrió la 
naturaleza agenctiea de la mayoría de los cambios. De hecho, se duda 
incluso de la cantidad de cambio real (comparado con las pretensiones 
iniciales), como señalaron Waglor (1951) para el Cnrrgonus trasplantado al 
mar de Laacher, v D Ancona v DAncona (1949) para la Daphnia del 
lago Ncmi. 

No se comprende por (pié algunos organismos posean un fenotipo muv 
estable mientras que otros se modifican fácilmente (Dnb/hanskv, 1956a). 
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l'n medio interno estable, como el ele los vertebrados de sangre caliente, 
contribuye indudablemente a la estabilización (le los procesos del desarro¬ 
llo v, por tanto, a la uniformidad del fenotipo. Sin embargo, esto no ex¬ 
plica, por ejemplo. que la variabilidad morfológica de las aves sea. en 
general, inferior a la de los mamíferos. El coeficiente de variabilidad en 
medidas lineales de las aves a veces sólo es de 1-2.5. en tanto que en los 
mamíferos 3-5 son valores bajos. Tampoco explica por qué algunos ¡osée¬ 
los sean muy estables y otros muy plásticos. I*'n las plantas, incluso en 
condiciones muy uniformes, el coeficiente de variabilidad, en medidas li¬ 
neales, rara vez desciende a 5 (VVcnt, 1953). (Para la estabilidad del leuo- 
tipo consúltese también los Capítulos IX y X.) 

A veces se pretende qne los cambios no genéticos abren la vía para 
mutaciones equivalentes, pero no hay pruebas de este supuesto. 1.a r apa¬ 
cidad del lenolipo de responder a exigencias riel medio sin mutación, dis¬ 
minuye mucho la presión de selección. Por ello, hay que suponer ipie la 
fácil plasticidad del fenotipo ejerce un efecto retardador sobre la evolu¬ 
ción, contrariamente a las pretcnsiones tic los partidarios del “efecto de 
Baldwin" (véase Capítulo XIX). 

I.a flexibilidad fenotípica se clasificó por Thotlay (1953) en ríos tipos, 
flexibilidad ríe desarrollo v flexibilidad de conducta. 1.a flexibilidad tic 
desarrollo, tal como suele entenderse, conduce al desarrollo de d¡rerentes 
fenotipos en condiciones ambientales distintas. Hablando estrictamente, 
como señala Thotlay, tal incapacidad riel fenotipo de escapar a los dictados 
de una serie darla de condiciones ambientales, indica una falta real tic fle¬ 
xibilidad de desarrollo en un sentirlo superior. Por otra parte, la canaliza¬ 
ción riel desarrollo conduce a la formación del mismo fenotipo en las 
condiciones externas más variables. Esto es, pues, una señal mucho más 
verdadera de plasticidad de las rutas ríe desarrollo. 

La flexibilidad de conducta incluye torios los elementos de conducta 
( |,,e permiten una adaptación temporal a condiciones ambientales tempora¬ 
les. por ejemplo, la selección ríe habitat y varias medidas para dominarlo 
(diques de las castores, nidos ríe termes y abejas) o facilita protección 
contra el ambiente. El hombre tiene esta flexibilidad de conducta en un 
grado muy superior a ningún otro animal y los animales en su conjunto 
una canalización ríe desarrollo superior a las plantas. 

|.; s evidente que la modifieabilklarl fenotípica, la estabilidad fenotípica 
(debida ;1 1:1 canalización de desarrollo), y la flexibilidad de conducta son 
fenómenos biológicos de considerable importancia evolutiva. En el pasa- 
rio estos fenómenos se consideraron erróneamente del dominio exclusivo 
del fisiólogo del desarrollo. Merecen mucha mayor atención por parte de 
los evolucionistas tic la que han recibido hasta ahora. Waddington (1957) 
ha destacado correctamente este punto y ha planteado varios problemas 
evolutivos en términos de fisiología riel desarrollo. 
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Variación genética 

En las especies que se reproducen scxualmenle no hay ríos individuos 
genéticamente iguales, probablemente ni en la mayoría de los gemelos 
monoc.gr, ticos (deludo a las mutaciones somáticas). Oran parte de esta 
variación genética cu ..tribuye a la variación riel fenotipo. En consccuen- 
ca, casi todo carácter de un animal puedo variar individualmente, sea un 
carácter morfológico, un atributo fisiológico, una estructura filológica (por 
ejemplo numero paula y forma de los cromosomas) o cualquier otro. I.a 
variación morfológica puede clasificarse de varios modos. Puede referirse 
a caracteres mcrísticos que pueden contarse, como números de vértebras o 
escamas, a caracteres cantitativos que pueden medirse, como dimensio¬ 
nes o peso, a caracteres cualitativos, como la presencia o ausencia de 
manchas. Se trata simplemente de una cuestión de convenio; la base ge¬ 
nética para estas (lases de caracteres es la misma. Los reptiles, peces 

' V ar,m P°poseer muchos caracteres meríslieos. mientras que las 
aves, mamíferos y moluscos varían principalmente en caracteres no merís- 
ticos. La variación puede también clasificarse en continua (grande versas 
pequeña, oscura vs. clara) o discontinua (ojos azules c.v. ojos pardos, man¬ 
illas blancas es. sin manchas blancas). La existencia de varios tipos dis¬ 
continuos dentro de la misma población se considerará luego bajo el epí- 
Rrufo de Polimorfismo. 1 

No puede ¡nsislir.se nunca lo bastante en el hecho de que, en cuanto 
sabemos, todos estos tipos de variación tienen esencialmente la misma base 
genética. Durante la última parte del siglo pasado v las primeras décadas 
(le csl«N se entablo una agria disputa entre los í.iomélrieos (Pearson v 
col.) y los primeros mendelianos (De Vrics, Bateson } col.) con respecto a 
la variación continua y discontinua. Los mendelianos pensaban que un 
simple estudio de las frecuencias resolvería todas las dificultades, en tanto 
t|i.e los hiometricos consideraban la variación discontinua como una ex¬ 
cepción sin consecuencia. Acusaban a los mendelianos. en aquel tiempo 
no su. razón, de no haber resuelto la genética de la variación continua, 
que es el tipo de variación que parece .más importante a los evolucionistas 

en general y en particular a los que se interesan por la selección y la 
adaptación. * 

La disputa se rcsolx ió cuando se mostró que los factores múltiples ejer¬ 
cen efectos pequeños similares a los que produce el cuadro de la varia- 
cion contnma. y que la continuidad aparente de la variación sería aún más 
difícil de resolver, si el efecto de estos genes fuera pequeño en relación 
ton las modificaciones no hereditarias del mismo carácter (Mallín 1913) 
Aunque la base del factor múltiple do la variación continua se había sos¬ 
pechado ya al comienzo de la historia de la genética (Johannsen. Nilsson- 
hl.le, hast, Baur), 'es primeros intentos de analizarlo (Castle, MacDowell. 
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■ W) 1... L'Olltribtiveion mocho a so cnnoehnicn.n. Hasta que » 

evos instn,mantos matemáticos, no so lucieron progresos > ra P'’ rta " 
campo. En tanto que la genética meridiana se ocupa, cu lo pos - 

1 , 1 ,, ,1,. los análisis «le factores aislados,. singulans. la (cr ' o uo 

«lacillo continua se ocupa di- la variación total c u • ■ P 

puede prec isar la contribución que corresponde a cada uno de ta 
genéticos individuales (Mathcr, 1943. 1949, 1983; Lerner 950 . Us 
pi indias genéticas disponibles concuerda!! con el supuesto de q 

diseontinua (polimoríismo) podemos desen liar la acción inn£ , 

nene individual sobre el fenotipo, l.os efectos 

,',!„. sc- manifiestan en la variación continua parecen, ™ “^KgMduur 
interactúen). los dos aspectos de ,a acco" ""en^ica de pobla- 

la interacción de genes. Este tema se tratara en un tap.ti.lo apa. 

<( * a l’n’riróeter enva variación sea estrictamente continua, como el tama- 
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piados para este proposito. 
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El polimoríismo siempre se refiere a variabilidad dentro de mía pobla¬ 
ción. Originalmente se definió como “la existencia de varios tipos discon¬ 
tinuos notoriamente diferentes dentro de una sola población (jue se cruza”. 
El término “polimorfo" debe distinguirse estrictamente de “polilípico". 
término que se aplica a categorías compuestas. Una especie es politípiea 
si está compuesta de varias subespeeies, un género es politípieo si está 
compuesto de varias especies. Toda población humana, por ejemplo, es 
polimórfica, pero la especie humana en su conjunto es politípiea (Hai¬ 
tiano, 1949a). 

Cuando se troqueló por primera vez el término “polimorfo" se utilizó 
de modo bastante vago para todo tipo de variación fcnolípica, sin conside¬ 
rar su base genética. Las hormigas v los termes se denominaron polimorfos 
porque sus castas difieren morfológicamente, aunque son genéticamente 
idénticas en casi lodos los casos. De una especie, como la garza azul pe¬ 
queña (Florida can alta) se dice que es polimorfa porque los jóvenes son 
blancos y los adultos azules. Ciertos escarabajos —ciervo volante— se 
consideran polimorfos, porque debido al crecimiento alomélrico. los indi¬ 
viduos pequeños poseen cuernos muy cortos y los individuos mayores-cuer¬ 
nos largos (Mayr, Linslev v t’singer, 1953). Con el fin de hacer más mane¬ 
jable y preciso el término “polimorfismo” hay tendencia a restringirlo al 
polimorfismo genético. Como no debemos dejar a la variación no genética 
sin nombre, se ha propuesto designarla con el término “polifenismo". El 
polifenismo es discontinuo cuando existen castas definidas (ciertos insectos 
sociales) o etapas definidas del cielo de vida (larvas os. adultos; sexual 
vs. partenogenélico) o formas estacionales definidas (seco os. húmedo; 
primavera vs. verano). El polifenismo puede ser continuo, como en las ei- 
clomorfosis de los organismos de agua dulce v en alguna otra variación 
estacional. Iluxley (J955b) ha propuesto el término “modismo" para sus¬ 
tituir “polimoríismo genético”. Sin embargo, como las especies invariables 
poseen al menos un “modo", el tipo salvaje normal, el término “modismo" 
no consigue expresar lo (pie indica el prefijo //o/i, a saber, la existencia de 
varias variantes. La aceptación del término “modismo” para la variabili 
dad genética discontinua podría, por este motivo, conducir a error. Sin 
embargo, el término “morpli" (Iluxley), modo, es una designación conve¬ 
niente para las variantes que contribuyen al polimoríismo v que en el 
pasado se lian designado de modos diversos, como variantes, mulantes, 
formas o fases. 

Los variantes polimorfos (“morios”) a veces difieren notablemente del 
tipo “normal de la población, de modo que muchos morios se descri¬ 
bieron originalmente como especies distintas. De hecho, el fenómeno del 
polimorfismo lia confundido muela al taxonomisla. en particular a los 
que se adherían a un concepto de especie estrictamente morfológico. Sin 
embargo, es cvidenU que. por distintas que tales variantes intrapoblacio- 
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líales puedan ser superficialmente, no son especies diíemitcs ni tampoco 
snbespecies o “razas". l'.l caracol terrestre con bandas de Florida (Liguas 
fnscialns) tiene numerosos morios. Uno de los tratados típicos de este 
«tropo llega a reconocer ocho diferentes “snbespecies" a partir de un solo 
kev de Florida (Lowcr Matecmnbe Rey) asi como cuatro o cinco “suh- 
rspt'cics ” en un solo “hammock" de Florida. Ivs innecesario decir «pie estas 
variantes de color dentro de una población, no son ni snbespecies ni razas. 
Con el fin de desarraigar tal terminología errónea, habría cpie destacar 
claramente (pie un fenotipo dentro de una población no constituye una 
raza. Las zorras plateadas, los hámster negros, los rubios de una pobla¬ 
ción local europea, v los individuos lili negativos no constituyen razas. 
Ila\ «pie tener presente que el polimorfismo es un fenómeno interior a 
una población, en tanto (pie la raza es un fenómeno entre poblaciones 
distintas. 

F,l polimorfismo mereció mucha atención por parte de los taxonomislas 
durante el período de De Vrios de la genética, cuando se creía (pie las 
especies si' originaban por macromutación. Cada inorfo se consideraba 
una especie incipiente. La importancia actual del polimorfismo, después 
de haberse demostrado que aquella interpretación primera era errónea, 
es (pie su estudio constituye un conveniente enfoque para entender la 
genética de poblaciones. Los genes implicados en el polimorfismo, poseen, 
en general, electos discontinuos y pueden distinguirse diferentes geno¬ 
tipos (excepto algunos heteroeigotes) por los fenotipos. Tales genes son, 
por ello, mucho más fáciles de analizar (pie la gran mayoría de los genes 
de una población, que son más o menos crípticos. Así, el método do tra¬ 
bajo para estudiar el polimorfismo corresponde al de la genética clásica, 
(pie también seleccionaba como material de estudio los genes con efectos 
notorios v plena penelrancia. Un estudio de los genes polimorfos constitu¬ 
ye una introducción particularmente útil a la genética de poblaciones. 

La frecuencia de polimorfismo. F,l polimorfismo está sumamente exten¬ 
dido. Se ha registrado prácticamente en todas las clases de animales desde 
los protozoos a los vertebrados. Kn las aves se conocen más de 100 casos 
de morios descritos inieialmente como especies distintas. Tales casos se 
lian resumido por Slresemann (1020), Mayr (1012. 1051a) y Huxley (1055a). 

I a literatura sobre polimorfismo se ha hecho tan enorme (pie hemos de 
releíamos a resúmenes recientes (da Cimba. 1055: Dobzhansky, 1051; 
Ford. 1010. 1015, 1055; fluxley, 1042, 1055a. 1055b; Kennedy. 1901; He- 
mington. 1058); otras comunicaciones adicionales de polimorfismo son las 
de Zimmermann (1001) sobre Clcthrionoimjs , llrnbant (1055) sobre Otas, 
Kramer (1011) sobre /, denla. Volpc (1055, 1061) y l’yburn (1061) sobre anu¬ 
ros, Ilaskins v col. (1061) sobre Lcbislcs rctiailatus , Frver (1050) sobre 
cíclidos v la de Lattin (1051) sobre isópodos terrestres. Casos particular¬ 
mente bien analizados son los del hámster Cricclos cricctus (Gcrshenson, 
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1045), la del pez Xiplioplionis mandatos (Cordon. 1017; Conloo v Cordón. 
10.50. 1057), de la mariposa Colias (Hovanitz. 1055; Heminglon. Í05U \ «fi¬ 
la polilla Vanaxia (Ford, 1055; Sheppard, 1055a, 1061). Ciertos aspectos 
de estos casos se discutirán luego. Se han hecho análisis detallados del 
polimorfismo en varias especies de animales marinos: l isbe reti,oíala (co¬ 
pépodos) (Hocquet, 1051), Spliaeroma (isópodos) (Boeqnet, Lévi y Teissicr. 
1051), y Jeera marina (isópodos) (Boeqnet, 1055). 

¡'I rr conocimiento de! polimorfismo. La naturaleza genética de un caso 
dudoso de polimorfismo se establece del modo más fácil criando los ani¬ 
males. Muchas especies, en particular los vertebrados, no pueden criarse 
en el laboratorio, por lo que resulta imposible un análisis genético conven¬ 
cional. Sin embargo, puede intentarse el análisis, examinando crias en la 
naturaleza o la descendencia de hembras capturadas preñadas, o abriendo 
en el laboratorio huevos o masas de huevos recientemente puestos. Dos es¬ 
pecies, por lo demás análogas, de halcones australianos se consideraron 
durante largo tiempo especies separadas, porque una (Accipiter ciñerais) 
es gris y la otra (A. noi (leltollandiae) es blanca de nieve. La hipótesis de 
(|uc fueran variantes polimorfas de una sola especie no se aceptó hasta que 
se encontraron nidos con crías unas grises y otras blancas. Otro interesante 
caso es el de la serpiente real (Lampropeltis gélidos) de San Diego Ooun- 
ty. California. Las hay de dos pautas de color, una rayada, denominada 
californiae en 1855, y otra con anillos, denominada boi/lii en 1855. fistos 
dos tipos se consideraron especies plenas hasta (pie Klauber (1955), 15)44) 
encontró 44 crias con anillos y 15 rayadas en la descendencia de madres 
con anillos y 12 con anillos y 52 rayadas en la descendencia de madres 
rayadas. Estas frecuencias se acercan mucho a lo (pie cabría esperar, si 
las dos tipos se consideraran morios de una sola población (Dunn, en 
Mayr. 15)44), y esta interpretación se acepta hoy mm ersalmente. I,. C. Dunn 
(en Mayr, 15)44), Coin (1947, 1950) y llrnbant (1955) enseñan cómo de¬ 
ben analizarse estas crías aplicando simplemente la fórmula de Hardv- 
Weinbcrg. 

| Caracteres polimorfos. El sufijo (modismo) sugiere una limitación del 
fenómeno a caracteres estructurales. De hecho, el término “polimorfismo” 
cubre todo carácter fcnotípico, puede ser morfológico, fisiológico o do 
conducta, siempre que esté genéticamente controlado v sea más o menos 
discontinuo en su expresión fenotípica. El polimorfismo de color, por ser 
un carácter tan notorio, es el que se describe con más frecuencia, pero la 
presencia o ausencia de ciertas estructuras dentarias en los mamíferos, las 
venas de las alas o las alas enteras en los insectos, el modo de enrollarse 
la concha de los caracoles (dextral os. sinistral) y la asimetría en los peces 
planos, son otros casos muv conocidos de polimorfismo. Un grupo de ca¬ 
racteres muy amplio y de creciente importancia es el de los genes de 
grupo sanguíneo en los vertebrados, (pie resulta polimorfo no sólo en el 
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hombre (Hace y Sangor, 1954) sino también en otros mamíferos (Momant. 
1954) y en las aves (Irwin, 1947). 

] M ha*,- ¡fenética. El polimorfismo resolta de la existencia simultanea 
on una población de varios factores genéticos (aleles u ordenaciones de 
•¿mes) con efectos fenoti'picos discontinuos. Con mucha frecuencia hay, 
simplemente dos tipos alternativos (“dimorfismo"), como son los fenotipos 
masculino y femenino o las mariposas Colitis blanca vs. coloreada. En 
olios casos se producen más de dos morios, a veces una docena, una 

veintena o más. 

El análisis genético sólo se ha completado en contados casos. Ilor 
ejemplo, la genética de las bandas en el caracol Ccpaea ncmomlis estucha¬ 
da durante más de 50 años todavía no está completamente entendida 
(Cain v Sl.eppard, 1957). En una serie de casos (como son los genes para 
las manchas en los escarabajos coccinélidos, los genes de los dibujos en 
los saltamontes y los grupos sanguíneos en el ganado) el polimorfismo 
está regulado por una gran serie de aleles múltiples (o por pseudoa eles 
<>„ loci íntimamente ligados). La rozón para una tal serie grande de aleles 
„o está completamente en claro. Se ha sugerido que la reducción de la 
frecuencia de homocigotes tal vez constituya una ventaja selectiva. 

El fenotipo más frecuente en una población polimorfa no significa que 
sen necesariamente el causado por el gene “dominante’*. La dominancia 
genética no equivale al predominio numérico. Por ejemplo, el gene rece¬ 
sivo en la polilla dimorfa Leucodontia bienloria es en la mayoría de 
los distritos mucho más frecuente < nc su alele dominante (Suomalamen. 
1941 ). Lo mismo puede decirse ce Ce ¡meo nenio ralis donde hay en 
muchas localidades genes recesivos más numerosos que los aleles domi¬ 
nantes. No está completamente en claro por qué el alele más frecuente 

mía serie de aleles múltiples seií con tanta frecuencia el recesivo 
universal. Puede ser en parte debido a que sea ventaja selectiva la 
equivalencia numérica de varios fenotipos. También debe recordarse que 
los genes morios se seleccionan en la mayoría de los casos por su electo 
fisiológico v que un gene que es recesivo en cuanto a su aportación mor¬ 
fológica al fenotipo, puede ser dominante con respecto a su fenotipo fisio¬ 
lógico. Tal dominancia permitiría la difusión rápida de un gene receso o 

morfológicamente. 

Varios cambios en la estructura de los cromosomas constituyen una 
clase especial de caracteres polimorfos. Entre ellos se incluyen los cromo¬ 
somas supernumerarios, fusiones, transloeaeiones e inversiones. El geno- 
lino v el fenotipo coinciden en este- tipo de polimorfismo; de hecho, el 
material genético mismo tiene ordenación polimorfa. En tales casos, la 
revelación del genotipo por su fenotipo permite un análisis genético cúm¬ 
plelo. mientras que, en la mayoría de los casos de polimorfismo gen.cn, el 
reconocimiento de los heterocigotes se impide por la dominancia. Las di\ ci¬ 
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sas formas de polimorfismo filológico en los animales se lian tratado nía- 
gistralmcnte por Wliite (1954). El polimorfismo en el número de cromo¬ 
somas se produce con máxima frecuencia por una fusión (sub)terminal de 
dos cromosomas bacilares (acrocéntricos) en un solo cromosoma melacén 
trico (en forma de V). La fragmentación de cromosomas es más difícil de 
conseguir con éxito, porque requiere la adquisición de nuevos centrómeros 
y posiblemente de telómeros y se ha sugerido por White (1957b) que 
esto sólo puede conseguirse por una suerte de translocación. El polimor¬ 
fismo con respecto a la fusión o fragmentación de cromosomas se ha re¬ 
gistrado (-o varios insectos, un molusco v una especie de mamífero, Sorrx 
arancus (Ford, Ilamerton v Sharman, 1957; Movían. 19(51). Estos mismos 
acontecimientos explican por qué subespecies o semiespecies con fre¬ 
cuencia difieren notoriamente en el número de cromosomas (por ejemplo. 
Gcrbillus ¡njiarmnidum . Wharinan y Zahavi, 1955). 

Ordenaciones de nenes. Un tipo particularmente sugerente de polimor¬ 
fismo eromosómieo es el causado por la inversión de secciones de cromo¬ 
somas. En vista del destacado interés de este fenómeno, hemos de decir 
unas palabras de él, aunque para un estudio completo nos remitimos a los 
textos de genética y citología (Dobzhanskv, 1951; White, 1954) a- a la 
literatura especial (I’atterson y Stone, 1952; White, 1957a; Wallaee, 1954a: 
da Cuntía, 1955; Stone, I95G; Stone v col., 19(50; Dobzhanskv, 19(51). Eos 
genes se disponen a lo largo de los cromosomas en una secuencia esencial¬ 
mente lineal. Si un cromosoma se rompe en dos lugares y la pieza central 
gira (se invierte) la secuencia AIICDEE puede transformarse en Ai'.DCHl 
(Fig. VI1-3). Esta transformación se denomina “inversión”. En Drosojdiilo 
y en algunos otros géneros de dípteros, como son Cliirononms . Siinulimn. \ 
Ano ¡¡beles , los cromosomas gigantes de la glándula salival permiten estu¬ 
diar directamente las secuencias de los genes. Las diferentes partes de 
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J-ic. \ 11-3. Cambio (Ir la srcni■liria (Ir «'mes por la sola inve rsión del sc^menlo «Ir cromo 
somas BCDIC. I\l i ¡/o primiír el t mparrjamiento de los cromosomas original r inverlido. 

(Según Dolizliansky, 1<)51.) 


estos cromosomas se tiñen de modo distinto v dan una pauta mnv indi 
vidualizada de bandas claras \ oscuras que permiten la identificación (li¬ 
las diversas ordenaciones de genes. Diibinin. Sturtevant y, en particular. 
Dobzhanskv, Y ’Uerson y sus colaboradores han mostrado que pueden co- 
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existir ni m im población varias ordenaciones allernalivas de genos v que 
Inl polimorfismo de ordenaciones de genes es innv I recuento en pobla¬ 
ciones naturales de la mayoría de las especies de Drosophila. El tercer 
cromosoma de Drosophila pseudoohscura , por ejemplo, tiene al menos H> 
oidenac iones de genes distintas que se conozcan, y D. icillistoni más de 5(1. 
No están distribuidas al azar por todo el margen de la especie, sino (pie 
cada ordenación alcanza un máximo de frecuencia en cierta zona y puede 
faltar totalmente en otro lugar, particularmente* en poblaciones periféricas. 
Esta pauta de distribución se atribuyó primero a accidentes históricos del 
demuestro, pero ahora se considera evidente que está regulada por selec¬ 
ción (Ma\i\ 1954; Dob/hansky, 1951). En los helerocigotes de inversión 
la recomhinación so reduce mucho en la sección del cromosoma invertido. 
El complejo de genes en la sección invertida tenderá a funcionar como 
una unidad, como un “supergono". Se seleccionará particularmente por su 
\ iabilidad en estado de lietoroeigole (l)obzhanskv, 1951; Wallace, 1951a). 
El estudio experimental de estas ordenaciones de genes en jaulas de po¬ 
blación lia contribuido mucho a nuestra comprensión del polimorfismo y 
de la variabilidad de poblaciones en general. 

Discontinuidad del fenotipo tj selección. El polimorfismo difiere* de 
otros tipos de variabilidad genética de poblaciones en un solo respecto, la 
producción de varios fenotipos discontinuos que coexisten en la misma 
población. Si (‘I fenotipo visible mismo tiene* un valor selectivo definido, 
como sucede cu organismos que se dan sobre sustratos de distinto color 
((•V pacen, Liltorina), puede construirse* un modelo de selección. Pero no 
hay ninguna ventaja selectiva aparente en las numerosas combinaciones 
posibles de la supresión de una o de varias de las cinco bandas de Cepaea 
neinondis , o en (‘1 numero de manchas de los escarabajos coccinélidos. 
¿Por qué la mancha es redonda en algunos ejemplares de Xiphophortis 
inúndalas , y semilunar o bien en forma de cometa, en otros ejemplares? 
(Eig. VI 1-4). Ea respuesta es. en parte, que el genotipo es el resultado de 
la selección para todos los aspectos del fenotipo y no sólo de los visibles 
(I )ob/.hansk\, I95íia). El aspecto particular del lenolipo visible es un pro¬ 
blema y otro la discontinuidad acusada entre diferentes fenotipos. 

lín los primeros tiempos del mendelismo había tendencia a menospre¬ 
cia! la Irecuencia do la variación continua. El péndulo oscila ahora hacia 
el extremo opuesto, (¡asi todos los casos de polimorfismo fenotípico se ha 
pretendido por algunos autores que resultan de una ‘selección disruptiva . 
\le parece que esto proceso sólo se cumple en una pequeña minoría de 
casos. ¿Cómo aplicarlo a las manchas de los coccinélidos, a las bandas 
de los caracoles, a los grupos sanguíneos o a las fases de color en las aves? 
De hecho, sedo sé de dos casos de fenotipos discontinuos de animales, los 
que so dan en el polimorfismo mimétieo v en el polimorfismo sexual, en 
los que la causa parezca ser la selección disruptiva. En los restantes casos. 
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(Srj»iTn Conlon, 19-17.) 
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el polimorfismo fenol ¡pico parece haber sido resollado direclo de la mota- 
cioi) original y sostenerse bien, porque conlribim- direetamente a la 
adaptación (polimorfismo sustrato) o porque el mismo gene posee electos 
secundarios fisiológicos «pie contribuyen a la adaptación o. por ambas razo- 
n«-s. lista afirmación no debe ignorar el hecho de que la selección natu¬ 
ral puede dominar la dominancia de tales morios y otras propiedades «pie 
afecten a la adaptación. 

Series (Ir poli,„o,(as homólogos. Ciertos tipos de polimorfismos son ca¬ 
racterísticos de géneros o familias completos de animales. El polimorfismo 
en las bandas esta muy extendido entre los moluscos gastrópodos (caraco¬ 
les) en los «pie se dan tanto en géneros terrestres (por ejemplo. Cepaea, 
Lijiims, llemil rochas) como marinos (por ejemplo, TI tais, LiUoriaa). El poli¬ 
morfismo en las manc has está muy extendido en los escarabajos cocciné- 
hdos, el albinismo en las mariposas Pieris, los grupos sanguíneos en ma- 
nuleros y aves, las m\«-rsiones eromosómieas en Drosophila v <•» otros 
dípteros y los cromosomas supernumerarios en los saltamontes'para men¬ 
cionar solo unos cuantos ejemplo* notorios. La amplia distribución de un 
solo tipo de polimorfismo en familias v órdenes enteros sugiere, no sólo que 
posee un significa.!., selectiv.» importante, sino «p,e también tiene conside¬ 
rable antigüedad filogéniea. lis de suponer que, en algún momento de la 
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Ufa* de la va, na (¡Intica, nn ,nccan¡s,nn hctcvntic, pavticulanncmc v,,.¡n- 
Hc R ,a enlazarse con polimorfismo Icnot.p.cn y vlcspncs se ha maní, 
ni,lo en todo el grupo. MI fenotipo visible, como las manchas o banda. , 

lene no ™r seleecidn. sino por ser nn sol,producto de un mecanismo 
fisiológico genético favorecido por selección y porque el fenotipo no se 

St ’ lr !£™“ ^dimorfismo, como en tantos otros campos de la investigación 
eso tica el principal problema planteado se refiere a la relavo,, en re los 

iXdL w , y n «u-nouo *1 «eno^o ™i,m * 

nn,Jn se sabe que el nolimorfismo se debe a la penetrancia de una smt 
,Uca ni el fent tipo visible. Sin embargo, toda población posee senes 
alélicas en doeenas, si no es en centenares o incluso en millares de « . 

( .asi todas estas series son crípticas; no se manifiestan en el fenotipo mm- 
|,1 ( . jp„r (uié el polimorfismo visible se restringe a tan pocos loe. 

"'Vtleinás entre «los génen.s shnpátridas comunes ¿por que uno, como 
Alalia ba «le ser sumamente p.ilimorfo, en tanto «pie géneros e.npa.«-.Ua- 
í i bastante similares, « «mío Coceinella, contiene «^,« - ge¡ * 
inonómorfas? Probablemente, las inversiones cr,unos,,m,cas abuntla, en 
algunas especies de DrosophÜa, pero son raras o faltan en «.tías. La 1 
, frecu.’nb* v con éxito D. virilis carece de inversiones cromosom.cas n 
l-onlrasl«> con'fulas sus parientes pré.ximas. Hay pocas diferencias d< - 
N( ,,si,')n cutio las especies germinas nmlleri , aldricht, anztmcnm } »'<>,<'- 
mrsis «> «‘ntr«> reñirla. veoreplefa, mrUmopalpa. cana palpa y Umcmr¡ . <|»« 
m . (lim rsl;ul() (1( . beterocigote en muclias poblaciones fy™^**** 
mclanica, subnbscura v willhtoni (Patterson y Stonc 1 da Cu. l a 
pr,r.) Sin embargo, la diversidad genética liiri. «tableada «le espui •' 
rxlendidas con éxito (Capítulo XIII) no «.frece una explicación real. d.ulo 
existe unif«.r,nida«l de fen.Uipo en unas espejes y genems y po «mor- 
(isuio en otros. Muchas formas «lo polimorfismo b not.p.co, sin c.nl a.g , 
están favorecidas por selección (Capítulo IX). 


j.a base aniel¡ca de caracteres 

| , existencia «l«> polimorfismo plant.-a nnmornsas cuestiones !’«.. eje...- 
p qué nn todos los individuos de „„a población son ulenluos c„ 
únilricni ia? fSr debe a que la diversidad constituyo una ventaja sol - 
'Uva‘para la población o a que el polimorfismo se tolera por la razo,, d„- 
uretral,nenie‘opuesta, a saber, porque las diferencias fenol,p,cas son non- 

tras «Mi lo «pie respecta a la selección... , i- .• i , 

| os argumento'-' en favor d<* ambas posiliilidadcs se lian disentido d. s- 

(lf . al mi i en «'omenzó a pensar s«,br«- el pns.1,1;- significado evob. n«. drf 

polimorfismo, y la controversia en i„«.«lo alguno 1.a *"\ u , 

¡.pin,'. la mayoría del polimorfismo es ,«.diferente (Max., 
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preguntaba por qué un caracol con una sola banda oscura sobre su concha 
había de estar más lavorecido por selección natural (pu* un individuo con 
tres o cinco bandas (o viceversa). O por qué el número de manchas do 
los élitros de una mariquita (coccinélido) o la forma de la mancha negra 
de la cola de un pe/, habría de alcctar la viabilidad de su portador. Tales 
cuestiones revelan una falta de comprensión seria, ya que se basan en el 
supuesto implícito de cpie un gene no produce sino un solo carácter y que 
el destino de un gene en una población depende del “valor” do este ca¬ 
rácter visible que produce. Nada puede ser más erróneo, pues la hipótesis 
de “un gene, un carácter” del comienzo del niendelismo, no tiene en 
cuenta la diferencia fundamental entre genotipo y fenotipo. Una compren¬ 
sión de la relación entre gene y carácter está en la base de una com¬ 
prensión no sólo del polimorfismo, sino de toda la variación genética de 
poblaciones. \si. pues, una disensión de oslo problema debe ir procedida 
por la disensión do los factores responsables del mantenimiento del poli¬ 
morfismo y otras formas do variación genética. 

La fisiología tic los genes. Ll fenotipo visible» no es sino una parte li¬ 
mitada de todas las manifestaciones del genotipo. Una pauta do color es 
el producto final de un proceso fisiológico de diferenciación y es sumamen¬ 
te improbable que ningún gene que afecte la fisiología de un organismo 
haya de carecer cl( % electo sobre» la viabilidad. Un gene» elabora un "pro 
dudo de geno” que probablemente <»s un enzima o parte de un enzima. 
í no internet na con los productos respectivos de» otros genes, listos pro- 
nidos se» difunden a olías células, lislimulan o inhiben el crecimiento y 
afectan la fisiología total de» un numero inesperadamente grande de» modos 
distintos. Parece sumamente improbable que todas estas acciones de 
genes carezcan de* lodo electo sobre la probabilidad de» supervivencia 
en todas las situaciones ambientales en las que en número casi ilimitado, 
puede encontrarse el organismo. I)e hecho, como veremos a continuación, 
no hay pruebas de la existencia de» genes (pie permanezcan selectivamente» 
indiferentes (“neutros”) en lodos los ambiente físicos, bióticos v genéticos. 

Efectos mnltiples rV los genes (pleiolropía). La capacidad de un gene, 
de afectar varios aspectos distintos elcl fenotipo se denomina plciolropia. 
Todo gene bien estudiado lia demostrado ser pleiólropo <»n mavor o menor 
grado (Caspari, 1952: (íriineberg. 1952; Kiilin, 1955; Iladorn, I95(>). Lu¬ 
cientemente», es una ingenuidad considerar un gene como un moldo en el 
que se* funde* un carácter. No e\istc % tal molde para las astas de» un ciervo 
ni para el color ele un ave del paraíso. La diversidad de manifestaciones 
ele un gene es, a veces, sorprendente. Casi todos los genes para el "color de 
la piel elcl ratón doméstico que-se conocen, parecen ejercer algún efeclo 
sobre» el tamaño del cuerpo. I)r 17 mutaciones del color ele los ojos, indu¬ 
cidas por rayos X en Drosnphila melnnogastcr , 11 mostraban efectos de¬ 
finidos sobre» i Igún caráeler aparentemente muy indepondie'nle», como son 
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|¡, forma (I r la rspormalcca esclerótica de la hembra (Dobzhansky \ 

Holz, 1943). 

Más importante es el hecho de que la pleiolropía con frecuencia afecta 
caracteres que tienen la máxima importancia evolutiva, como la fertilidad, 
la fecundidad, el vigor sexual, la longevidad y la tolerancia a condiciones 
extremas del medio. En organismos bien estudiados, como Dwsophila y 
Kphrstia, se ha encontrado que mutaciones conocidas de siempre, afectan 
uno u otro de los componentes de la adaptación y habitualmente varios 
simultáneamente. Se ensayaron en su capacidad de vuelo 33 estirpes mu¬ 
lantes escogidas al azar de Dwsophila mcUmo&istcr y se observó que la 
capacidad estaba intacta en menos de una tercera parte, y que el 24 por 
ciento había perdido completa o casi completamente la capacidad do 
\Ol<Jr, aunque en muchas de ('lias la estructura de las alas era del 
todo normal (Williams y lleed, 19 » 4). Las larvas de una estirpe resis¬ 
tente al 1)1)1’ de mosca doméstica (Musca domestica) se desarrollan más 
rápidamente v sobreviven mejor en densidades de población elevadas, que 
las larvas de una estirpe* susceptible; ambas estirpes proceden de una 
sola estirpe parental por selección divergente (boggild y Keiding, 195.3). 

Un gene ((/) que afecte la pigmentación del ojo en la polilla de la harina 
l'.pheslia knelndclla , poseo otros diez efectos conocidos morfológicos y fi¬ 
siológicos (Caspari. 19-19; Tabla VI1-2). Un análisis ulterior mostró que 
rl rícelo básico de oslo ^eno es su incapacidad de sintetizar (juinurenina. 
un precursor del triptófano. La acción pleiótropa de este gene parece de¬ 
berse' a sus efectos sobre todo proceso bioquímico del cuerpo en ('I que la 
reacción qmnurenma-triplófano desempeñe un papel. El ejemplo puede 
usarse como modelo general de la acción de genes, aunque puede estar 

implicado cualquier nivel de diferenciación. 

La mariposa ('olías eunjtheme de Norteamérica tiene, entre las hem¬ 
bras, un morfo naranja normal y un morfo blanco. Las observaciones de 
I lovanitz (1948b. 1953) sugieren’ que el morfo naranja tolera mejor el ca¬ 
lor v el morfo blanco el frío. Así lo indica la distribución geográfica, así 
como las fluctuaciones de frecuencia. En ('I norte de California, el < 1 por 
ciento de las mariposas pertenece al morfo blanco; en el sur de Califor¬ 
nia. el 13 por ciento. En el lago Mono de California, cada dos años la 
frecuencia del morfo blanco desciende desde un 00 por ciento al comienzo 
de la estación (mayo-junio) al 15-30 por ciento en agosto, v luego sube la 
frecuencia hasta llegar al nivel de primavera en setiembre y octubre. Esto 
indica (pie el morfo blanco difiere en su supervivencia, en las diferentes 
estaciones v lugares. Para detalles sobre la genética de las mariposas véa¬ 
se Ford (1910-1953). Heminglon (1951. 1958) y Sheppard (1901). 

En dos especies de caracoles europeos con bandas, Cepaea uemoialis 
v C. liortcusís. Sedlmair (1950) y Lamottc (1959) encontraron diferencias 
de unos morios a otros en la preferencia y tolerancia de temperaturas. 
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hxistc, sin embargo, una interacción entre el r.ene para polimorfismo v el 
genotipo residual, de modo que fenotipos idénticos procedentes de dife¬ 
rentes colonias no siempre muestran idénticas relaciones fisiológicas. En 
conjunto, los caracoles amarillos y sin bandas están mejor adaptados a 
condiciones de sequedad y calor, y los caracoles rojos con bandas a los 

(véase también Capítulo IX). 

Tales efectos fisiológicos se han encontrado no sólo en moifos visibles, 
sino también en diferencias genotípicas crípticas. Dobzhanskv (1947c. 
1951) y colaboradores han analizado los múltiples modos por los que dife¬ 
rentes ordenaciones de genes en Drosophila difieren en la velocidad de 
supervivencia en distintas condiciones de temperatura, humedad, tipo 
de alimento, densidad de población, etc. 

Los genes humanos de los grupos de sangre se consideraban antes un 
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ciiso ('¡('mnlar de “groes neutros”, es decir, de genes sin s.gmfieacmn se- 
lectiva Este supuesto se ha desechado ya totalmente, de acuerdo con 
la pretcnsión de E. B. Ford (19-15 y antes) de (pie el tipo de polimorfismo 
manifestado por los grupos de sangre humana indica un equilibrio selec¬ 
tivo. La primera prueba inequívoca de una correlación entre constitución 
«le grupos sanguíneos y susceptibilidad a una enfermedad fue suminis¬ 
trada por Aird y col. (1953) que mostraron «pie la frecuencia del grupo A 
e„ l«,s enfermos con carcinoma de estómago es aproximadamente un O 
por ciento superior a la del resto de la población. Desde entonces han .do 
sumándose rápidamente pruebas de los efectos de viabilidad de los gnus 
,1,. grupo sanguíneo (Fraser Roberto, 1957). En la úlcera de duodeno, existe 
„„ exceso de O (casi un 17 por ciento), análogamente en la ulcera gas iica 
(aproximadamente un 10 por ciento), en tanto que existe un exceso de A 
en la anemia perniciosa (aproximadamente un 13 por ciento) \ en a 
diabetes (un 8 por ciento). Otras enfermedades para las que parece que 
hay pruebas de una interacción con los grupos sanguíneos son el adenoma 
de hipófisis (más frecuente en el grupo O), fracturas de cadera (mas ie- 
< nenies en el A) la bronconeumonía mortal infantil (mas frecuente en 
,| \) y cirrosis portal (más frecuente en el A). La frecuencia de h.,os 
ciertos genotipos se desvía de lo esperado en madres de ciertas consti¬ 
tuciones genéticas (Levine, 1958). Aunque existen algunos datos contra. ,c- 
lorios. lo que indica interacción con fondos genéticos locales, los electos 
pleiólropos de los genes de grupos sanguíneos no puede ya ponerse en duda 
| ., comprensión de la acción de un gene pleiótropo es crucial para el 
problema, antes enigmático, del polimorfismo neutro. Por ese termino se 
designaban los casos de polimorfismo, como el tipo de bandas en los caía- 
oles o de manchas en los coleópteros coccinélidos, en los que no existe 
diferencia selectiva aparente entre los fenotipos visibles alternativos Se 
pretendía que tal polimorfismo neutro se mantenía accidentalmente . 
\hora que se han descubierto los efectos fisiológicos crípticos de los genes 
neutros", resulta evidente que tales genes son cualquier cosa menos selec¬ 
tivamente neutros. Es sumamente improbable que dos genes puedan te¬ 
ner valores selectivos idénticos en todas las condiciones en que pueden 
coexistir en una población. La intensa variación geográfica de la mayoría 
,| ( . los casos de polimorfismo (Capítulo XI), con frecuencia muy paralelo 
los gradientes de clima, constituye una prueba más de la existencia de 
electos fisiológicos correlacionados de genes polimorfos. La explicación 
del polimorfismo equilibrado (Capítulo IX) se basa probablemente en di¬ 
ferencias fisiológicas crípticas de fenotipos. No existen casos de polimor¬ 
fismo neutro, como sostiene de antiguo fiord (191o). _ 

|.a acción plciótropa de los genes es la clave de la solución de muchos 

otros fenómenos enigmáticos. La supervivencia de un gene en un acervo 
de genes depende de su contribución total a la “adaptación y no de la 
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contribución a la adaptación de su fenotipo visible. El color, el dibujo, o 
algún detalle estructural pueden ser simplemente un subproducto inci¬ 
dental de un gene mantenido en el acervo de genes, por otras propiedades 
fisiológicas. El curioso éxito evolutivo de caracteres al parecer insignifican¬ 
tes aparece ahora con nueva luz. 

Algunos enigmas (pie restan. Recientes estudios de genética de pobla¬ 
ciones han demostrado la existencia universal y la extraordinaria frecuen- 
cia de polimorfismo genético en poblaciones animales. Se encuentran nuevos 
casos siempre que se aplica un nuevo enfoque o técnica, como ('1 estu¬ 
dio de los grupos sanguíneos, de los genes metabólicos (Allison, 1959), (le¬ 
las ordenaciones de genes en los cromosomas de la glándulas salivales, v 
otras variaciones cromosómicas, de genes letales y subletales, o de ¡soa¬ 
leles, para mencionar sólo unos cuantos. Si consideramos los caracteres 
fisiológicos como parte del fenotipo, es legítimo aseverar que, al parecer, 
todas las especies son polimorfas y que cada especie lo es simultáneamente 
en varios loei. La razón por la que se produce el polimorfismo genético 
suele pasarse por alto y, en su mayor parte, es críptica. Uno podría pre¬ 
guntarse por (pié sólo una pequeña fracción de la variación genética 
total de una población se expresa en el fenotipo visible. 

La existencia del polimorfismo fenolípico se explica fácilmente cuando 
la variabilidad del fenotipo mismo se selecciona, como en (-1 polimorfismo . 
inimético de las mariposas y de la mosca síríida Valuadla, o en el polimor-. 
fismo de componente adaptado al sustrato de Capara nnnoralis. Sin em¬ 
bargo, no hay ninguna explicación hasta ahora para el polimorfismo de las 
pautas de los élitros en los escarabajos coccinélidos ni para la infinita 
variedad de pautas de manchas en los peces Lclmtcs v Xiphoplionis. ¿Poi¬ 
qué se da esta pcnetrancia en el fenotipo visible en algunas especies 
cuando el polimorfismo críptico es igualmente real en la mayoría de las 
especies? 

Es igualmente difícil explicar la discontinuidad fenotípiea en casos de 
polimorfismo. Tal polimorfismo se produjo, según Iluxlcy (1955b), para 
permitir a las especies ajustarse a la variabilidad del ambiente: “todos sus 
componentes principales (temperatura, humedad, disponibilidad de ali¬ 
mento, abundancia de enemigos, guaridas, y muchos otros factores) varían 
tanto en el espacio... como en el tiempo”. Sin embargo, la mayoría 
de esta variación del ambiente es continua. ¿Cuál es el objeto o ventaja de 
ajustarse a él por el desarrollo de un polimorfismo discontinuo del feno¬ 
tipo que en sí mismo carece de valor selectivo? Con tanta variación conti¬ 
nua, ¿cuál es el significado de las discontinuidades entre pautas de man¬ 
chas sobre los élitros de las mariquitas o de las alas de las langostas? 
Hasta ahora no encontramos respuesta satisfactoria para estas preguntas. 

La demostración de las diferencias selectivas de los diversos morfos en 
una población polimorfa plantea todavía otra cuestión: ¿por qué la se- 
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lección iki Iransfonna inexorablemente’ todo polimorfismo en inonomor- 

fistno? lín vista de cj i ir. como mostró Fisclier (1930), incluso dilerencias 

muy ligeras de viabilidad conducen cventualmcnte a la eliminación virtual 

dr jiña población de genes “inferióles" por otra de genes “mejores", ca¬ 
bria esperar <pie el polimorfismo tiumi ruin y una cunnujiiSn punajuia. 

(lomo así no es. es evidente rpie deben existir mecanismos (pie mantengan 
un equilibrio de los diversos genes rpie compiten dentro de la población, 
listos mecanismos se considerarán en el Capítulo IX, junto con el amplio 
problema general del mantenimiento de la variabilidad genética en po¬ 
blaciones. Kn este contexto se considerarán algunos aspectos más del 
polimorfismo. 
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La relativa uniformidad fenotípica de los individuos de la mayoría de 
las especies hizo pensar a los primeros mendelianos que todos los indi¬ 
viduos eran “tipos salvajes liomocigotes” excepto unos contados individuos 
aberrantes visibles, los “imitantes”. Hoy se lia comprobado que esta des¬ 
cripción tipológica de las poblaciones naturales es completamente errónea. 
Todas las poblaciones son variables y parte de esta variación, como liemos 
visto en el apartado anterior, es visible y se traduce en polimorfismo o en 
variación continua controlada poligcnicamente. Una parte aún mayor 
de la variación genética en las poblaciones está oculta, debido a diversos 
dispositivos genéticos y de desarrollo, y no se descubre hasta que no se 
practica un cruzamiento seguido dentro de una misma estirpe u otros pro¬ 
cedimientos experimentales. Spencer (1947a) y Dobzliansky (1951. Capí¬ 
tulo 3) lia dado revisiones esclarccedoras de esta variación oculta. Por 
ejemplo. Spencer (1947a,b) encontró que en dos poblaciones de Drnsopliihi 
immif’raiis, de la (pie tomó muestras en dos años diferentes, 110 moscas 
portaban 17 mulantes visibles en 1944 y 51 en 1940. de los cuales 33 (1914) 
o 24 (1910) se encontraban en tres loci. Análogas frecuencias se encon¬ 
traron en I), hi/dri y en otras especies. Hósigcr (1953) en dos poblaciones 
salvajes de I). mrlanogaslcr en Europa occidental, encontró 274 mulantes 
visibles en la descendencia de 123 hembras v 02.3 en la descendencia de 
316 hembras, respectivamente. Algunos investigadores se han concentrado 
en el estudio de letales y otros faetores genéticos que afectan la viabili¬ 
dad y han observado que se producen en las poblaciones salvajes con íre- 
crrencias sorprendentemente altas (Dob/hansky, 1951, 1959a). Toda esta 
variabilidad genética hubiera pasado inadvertida, de no haberse revelado 
por cruzamiento dentro de una estirpe o por técnicas especiales. Con prue¬ 
bas adecuadas puede mostrarse (pie, de hecho, ningún par de individuos de 
una misma especie sexual son nunca genéticamente idénticos. Así, sin duda, 
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se sahe de antiguo de la especie humana y la ampliación de conocimiento 
todas las especies no debe constituir una sorpresa. La ilieamn idad de 
(pie prendan injertos de tejidos entre individuos de una misma especie 

war, Itj&j j. 

No disponemos (le información precisa sobre la cantidad de diferencia 
filíe” k¡" ( ,V,(l " OS (Irl ,nismo «'«no. La estimación de q„ 0 puedan 

^Z-2 "¡"J I>C ” ‘ |C l0S "O os. probablom... 

Z 8 "' T .. . P 0r ‘W°. ™ cuantos rasgos puetic. diferir 

•los u„l,VKlnos aúnanos. Sin embargo, sólo esto supondría una ó 

ne.!,n en mas de 10» genes. Si se pudieran contar tídos los aleles eiso'de- 

'm éa Pero n'Y'" «W* a una cifra astro- 

.nuca. rn incluso con supuestos más modestos, liemos de admitir lo 

pr, sencoa de una enorme variabilidad genética en cada población natural 

l.sti plantea una serie de cuestiones: ¿De dónde procedo la variación» 

¿bsta mantenida por la selección natural o se produce a pesar de ello» 

rCual es su uno,,,,,? ¿Cómo esta variación puede conciba,se con la no. 

ccs,dad que las poblaciones tienen de adaptarse? Las respuestas o estos 

cuestiones son do inasíma importancia para la comprensión de la cvoln- 

Z„ü" v lns VIII y IX se dedicarán a 
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Toda población local está adaptada, mediante selección natural al ,ne- 
.1,0 especifico en que vive. A veces so deduce de este hecho que ñn deter 
tnuiado genotipo tendrá un valor de supervivencia óptimo en una Incalí- 
dad dada y que, por ello. la selección natural habría de hacer que todo 
población local so volviera genéticamente uniforme para este fenotipo 
L.sta consideración, a primera vista lógica, está en contradicción conY, 
variación observada de poblaciones, así como con la evidente “necesidad” 
de poblaciones para la variabilidad genética que sirva de material 2ro 
una respuesta evolutiva a condiciones cambiantas. Esta contradicción me- 
ocoipo mucho a Danvin y a los primeros darwinistas. Como ellos ennsíde- 
rab.u, que la herencia era fusionada, habían supuesto que, por la fusión 
a untad de la variabilidad total habría de perderse en cada generación’ 
(Chetoerikov. 1 120; Eisltor. 1030). A la ver, la disponibilidad de una pro- 

,7" .’V <K ' ion genética era uno de los pilares básicos P .Ie 

la leona darsynusta de la evolución. Estos dos supuestos estaban en com¬ 
pleta opos,con mullía Parecía que sólo había una solución para este 
acertijo, una velocidad verdaderamente colosal do mutación. Además 
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para ,,„c * mantuviera la adaptación en todo momento a pesar do este 
alud de imitaciones, los caml.ios genéticos Minan de ser apropiados. 
Esto a si, vez, sólo parecía posible si los cambios genéticos se indu e an 
como respuesta apropiada a un lote particular de «¡generas ambientales, 
es decir si fueran adaptativns. Las consideraciones darvinistas de la se¬ 
lección natural sobre la base de sus premisas genéticas conduce pues ló¬ 
gica,nenie" a una interpretación lamarcldana de la inducción de cambios 
genéticos. No es, pues, sorprendente que Darwm mismo terminara com ir 
ficudose al lamarekismo (Origen de íus especies, sexta edición inglesa) 
y que algunos de los investigadores mejor informados sobre la evolución 

a línos cío sio. Inoran lamarekianos. . 

Una de las principales conquistas ele la genética luí sido mostrar que 

varias de las premisas principales de esta cadena “lógica do argumentos 
es errónea (WHsmann había ya descubierto otras). Sin duda, es ciato q<u, 
( .„ último término, todas las variaciones genéticas se deben a mutación 
(¡por definición!), pero no es cierto que un genotipo uniforme sea el pinácu¬ 
lo máximo de la adaptación posible. Más bien, una can .dad especifica > 
muy definida de variación genética puede, de hecho, exaltar la adaptaum 

v adaptabilidad de una población. 

' Las ventajas del incremento do variación genética son evidentes: cuan¬ 
to mayor sea el número de tipos genéticos dentro de una población, ma>or 
OS la probabilidad do que la población incluya genotipos que puedan so¬ 
brevivir a cambios estacionales y a otros cambios temporales, en particu¬ 
lar los do naturaleza brusca. Si hay genotipos muy resistentes a la seqma 
t>n mía población que normalmente vive en medio húmedo, la población 
tendrá probabilidad de sobrevivir a un periodo anormal de sequía en que 

Tai1ia VI1-3. helores que influyen sobre la cantidad de curiado,, ge,u tico 

en una población 


A. Fílenles de variación genética (capítulo VII). 

1 . Integridad de factores genéticos. 

a) Herencia particulada (Ilanly-Wcinberg). 

2. Aparición de nuevos factores genéticos. 
a) Mutación. 

h) ldiijo de genes procedentes de otras poblaciones. 
Ivóslcncia de nuevos genotipos por recombinacinn. 

\\. Iñu-lorcK que desgastan la variación (capitulo VIH). 

]. Selección natural. 

2. A/nr y accidente. . 

c. I’rol< trió., de la variación «enética entra la eliminación 

tabla 1X-4). 

|. Dispositivos f¡tofisiológicos. 

2. Factores ecológicos. 


por selección (véase 
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perecerán los genotipos que necesitan humedad. La variabilidad genética 
permitirá también una mayor utilización del medio, porque permitirá co¬ 
lonizar habitats marginales y varios subnichos. Contrarrestará una excesiva 
especializacién y dará elasticidad. 

Sin embargo, una variabilidad genética excesiva inevitablemente se tra¬ 
ducirá en que se malgasten muchos genotipos localmente inferiores. Los 
híbridos inviables v letales equilibrados sirven de ilustración a este punto, 
la variabilidad genética extremada es tan indeseable como una unifor¬ 
midad genética extrema. ¿Cómo evita la población ambos extremos? Con 
frecuencia, en el mareo de la evolución, la solución es un equilibrio 
dinámico entre dos fuerzas. Como la adaptación está mantenida por se¬ 
lección natural, la cuestión más importante es: ¿cómo puede una pobla¬ 
ción mantener una provisión adecuada de variabilidad genética en vista 
de los saqueos incesantes de la selección natural? Esta cuestión sólo puede 
contestarse después de haber analizado cuidadosamente todos los factores 
que influyen sobre la cantidad de variación genética de una población. 

Una mirada a la Tabla VI1-3 muestra que se pueden agrupar estos 
factores esencialmente cu tres clases. La primera clase (A) consta de los 
mecanismos que producen directamente nueva variación (mutación) o in¬ 
directamente (recombinación, flujo de genes) y que hacen posible mante¬ 
ner la integridad do estos factores, de generación en generación (herencia 
particulada). La segunda clase (B) consta de las fuerzas que tienden :i 
disminuir la cantidad de variación genética por selección natural o por 
eliminación fortuita (Capítulo VIII). La tercera clase (C) consta de los 
numerosos fenómenos y dispositivos que protegen la variación genética 
contra los efectos de la selección natural en contra de la variabilidad v de 
la eliminación de la variabilidad por el azar (Capítulo IX). La importancia 
relativa de estos factores y del juego mutuo merece una disensión dota 
liada (véase también Wright, 1919a; Ilaldane, 1954a). 
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Fuentes )>E vahiacón genética 
Integridad de los factores genéticos 

Herencia particulada. La idea ingenua de la herencia supone que 
las potencias genéticas del padre y de la madre se fusionan en la repro¬ 
ducción y aparecen en la descendencia como una nueva mezcla de los ca¬ 
racteres materno y paterno de modo análogo a como so mezclan dos líqui¬ 
dos coloreados. De hecho, todas las teorías genéticas del siglo xix, con la 
excepción espectacular de la ideada por Mendcl, se basaban en este con¬ 
cepto. Lo curioso, es qm asi es, incluso en las teorías genéticas que pos¬ 
tulaban partículas como portadores de la herencia. La gran aportación 
de Mendcl fue comprobar en sus experimentos que los factores genéticos 
del padre y de la madre, cuando se combinan en el cigoto, no pierden su 
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identidad. uno que vuelven a separarse en la siguiente generación. Toda 
l.i historia de la leería ínendeliana de la herencia particulada se narra muy 
bien en varios manuales de genética (por ejemplo, Srh y Ovven. 1952; 
Sinnoll. Diiiui y 1 )ol>/lianskv. 1958; Dolr/.luinsky, 1955a) y no la repeti¬ 
remos aqni. 

I'.l material hereditario permanece inalterado de generación en ge¬ 
neración. de no cambiarse por mutación, l'na 1 hosojihila mclano<'<i\ler de 
ojo blanco puede recruzarse durante cientos do generaciones con moscas 
lieterocigoles de ojo rojo, sin <|ue el blanco se haga rosado ni el rojo se 
diluya por el blanco. bste hecho, ahora aceptado en genética, es axiomático 
v tiene las más profundas consecuencias evolutivas. La herencia par¬ 
ticulada asegura que la variabilidad de una población (grande) perma¬ 
nece la misma de generación en gcneracmn, en condiciones de aparca¬ 
miento al a/ar. si los genes tienen un misino valor selectivo, en enorme 
contraste con la teoría de la herencia fusionada. 

l a lev básica de la herencia particulada puede expresarse en términos 
matemáticos sencillos, (milloneemos con el caso hipotético de dos aleles 
/\ y a del mismo valor selectivo, <pio se den juntos en una población. Si 
la Irecneneia del gene A es ip entonces la de a es I-#/. si A v a son los dos 
únicos aleles de este locos. Si suponemos apareamientos al a/ar, entonces 
los gametos masculinos </A -\- (\-(¡)a fecundan huevos c/A -f (l-</)r/, produ¬ 
ciendo descendientes (cigotos) 


\i/A -f ( \-i/)<i\ X |f/'\ 4* (I-*/)"] = (f-AA 4- 2r ¡(\-<j)Aa |- (l-qfaa (1) 

según la conocida ley bionómica. La fórmula (I) da la frecuencia total 
de cigotos (genotipos) de la población. En los textos de genética mencio¬ 
nados. puede calcularse la frecuencia de los genes a partir de la frecuencia 
observada de los genotipos. 

bu una especie polimorfa en la que coexistan más de dos aleles o in¬ 
iciad uen v arios genes, el cálculo es algo más complejo. Estos cálculos se 
han hecho, por ejemplo, por Hocquet. Lévi y Teissier (1951) para una po¬ 
blación sumamente variable del isópodo Splnicroma serratum v por (¿or¬ 
den v (iordon (1957) para Xiplwphorus niacnlaliis• véase también |,¡ 
(1955a) x Stern (1960). 

La ley expresada en la forma (I) se denomina ley de Hardv-Weinborg, 
que expone en términos matemáticos el hecho de que, debido a la heren¬ 
cia particulada, la frecuencia de g enes en una población se mantiene 
<nnslunh ni ausencia de selección, de apareamiento no fortuito y de acá¬ 
llenles de demuestre. 

l a Imieiicia particulada explica, pues, cómo los factores genéticos pue¬ 
den mantenerse indefinidamente en una población. Cuál sea la fuente ori¬ 
ginal de estas variantes genéticas es la cuestión inmediata que hav que 
contestar. 


183 


I V l'"UI.V< ION, SU VAIIIACIÓN V UENKTICA 


B v t 




Aparición de nuevos factores genéticos 

.Unmernu. Evolución significa cambio. Más precisamente, significa la 
sustitución de unos factores genéticos por otros. Cuál sea, en último téi- 

7" , I °* a f, "' n f * i 1 '' "‘"¡«hules genéticas fue el gran problema sin resolver 
li ‘- ,a de la evolución de Darvvin. fia sido habitual en la genéti, á 

sulerai <' origen de un nuevo factor genético como una mutación lo 
que co„ l a conveniente vaguedad, puede definirse como “un cambio dis¬ 
continuo con un electo genético" (Mayr, 1912). 

El termino “mutación'' lia tonillo una historia tortuosa que no so Ir, 
expuesto aun adecúa, amonto. En el siglo xvu ol termino so osó ropotiih- 

Mc" U /ÓT T" 'V f ? m,a > 5 ™ l '" '"*«•« ("“>1111. um. 

í enn o 1 P» eonlo ogia, iiol.ort liooko. cuando consideró 

.1 . n lo do fondos para ol establecimiento do la cronología geológica 
escribió (baca 1075,: " v también tenemos que tenor en cuimta" uf es 

por ios,bs , islabloeer una eronologia apoyándose en ellos, v aseverar 
los inérvalos en que se lian verificado tales catástrofes v nmtaeione,” 

Los dos osos so lian mantenido paralelamente durante los siguientes 

", 1,0 , a l ), ll V dd h P<> < ‘‘n un sentido más „ menos genético bn 

! v rfd .“'"'"T'* 1 T ,P,,S ° t,C "" m(xl ° m& * fonn«l por Waagen 
«\so 1 W «'«'«lar «m.b.os bruscos en los linajes íilogénicos Amunio el 

“ cí elcí T" • m,y g ? 1Cral en l )a,<,í,n * o| ogía durante el último 

t.rmmo mutación para designar los cambios genéticos bruscos bn este 
s.gmficado genético, el termino 1.a llegado a ser tan importante y de lid 
aplicación m„versal <•„ biología, que 1.a sido abandonado virtuahnn.tr por 
¡m paleóntologos. Sin embargo, también dentro de la genética, el ténnino 
mutación ha caminado de significado varias veces. Las mutaciones en 

lÍne- de". T ,,n< ' "T 7 UVmín ° D VnVs ’ CTa » niezeolanza hetero- 
M lla : S " ,T,( ' <l( ‘ desviaciones bruscas del “tipo”. La mayoría er.n 

ti'" tOml,l( ’ Í0 IU ‘ ,n,,CÍgÓtlc0 equilíh.-ido; otras eran casos 
pnlipl.mha. Solo .mas cantas eran cambios géníeos que implicaban un 

locos singular. Nada podría resultar más confuso que la aplicación hecha 
P«.r De \ ..cs del lenn.no “mutación” a todo tipo de diversos fenómenos 
que solo poseen .... carácter en común, una modificación brusca del ge¬ 
notipo La v iolenta objeción de un gran sector de biólogos contemporá¬ 
neos a las mutaciones de De Vrics y a las especulaciones de largo alcance 

u n soíi m 7 I V " ° Xfrani>r - De VnVs Sat ” 1:1 conclusión de ,,„e 

una sola mutación podr.« crear una nueva especie, en tanto los natu¬ 
ralistas de mas experiencia estaban convencidos de que las nuevas espe¬ 
dís surgen de poblaciones aisladas por la acumulación gradual de peque 
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ñas diferencias (Jordán, 1905). 

radas de De Vries, se produjo un cisma «' s ' a “ 0 ' | ¡? u teoría de 

período de IODO a 1930 cutre J^ mendelianos) como un 

* ...- 

,95 a\„ debido tiempo se comprobó que ta 

De Vries eran fenómenos excepcionales y 1 j Morgan) que 

males son "pequeñas” mutaciones fltaur Eas , J „ )0n dclia- 

tienen el mismo modo de berenc^ ^ejercen efectos ligeros o 

na que las mutaciones deD > 1 J. “ mvltac ión”, en consecuen- 

incluso invisibles sobre el fe “® P * caml)¡os genéticos ligeros, con el 
lia, volvió a definirse para n naturalistas (“la evolución se debe 

resultado de que el argumen o „ snP ‘ ctacu lares”) dejó de estar en con- 

a pequeñas variaciones y no a .« ’P cn ¿ tiC os El completo despla¬ 
ntación con los descubrimientos de los gOTeticos. ^ ^ ,, a 

•/amiento del s 'g n, ^ a(lo t ^ e * j^ nc| ¿ n de a l gun0 s de los antiguos zoólo- 
escapado dcsgraciadarn ‘ ‘ ‘ , de ] as mutaciones con argu- 

Smr;"frarect C d n c v 0 abd¿: P coando so aplican a mutaciones pequeñas 

y tr^rpretación fisiológica de la 

todavía sujeta a controversia Habrtaahnen ¡, e j, encs « pro bable- 

1951:28) las mutaciones sedasitone • imUv ^ lliales -, y muta- 

^ e rsí e d it. ¡w 

implica ,a destrucci&q^mulbplicadon o reOTdenacmn^espacml^dr^ 

C 2K dases de 

se han caracterizado también como 1 j la descubierto 

tA *— 


f*Z Afortunádamente^en^tc S 


gene era muy indirecto, por lo que tendía ., ser nuyjV “ 
voria dc los autores “ ^Tcas una iniiciói, definida, capacidad 

d n c ~7'scr ía unidad mds pequeña de recombinaeión. Durante los 
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últimos decenios se lian acumulado cada vez más datos que indican (pie 
estas tres características definidoras del gene no coinciden necesariamente 
(Pontecorvo, 1958). 

Los nuevos conceptos del locos de gene complejo, tales como son los 
efectos cis-trans, y la diferencia entre las unidades de mutación, de recom¬ 
binación y de función fisiológica, se elaboraron inicialmentc en Drosophila 
y en el maíz (Stcpliens y col., 1955). Fueron apoyados y elaborados con mu¬ 
cho más detalle con ayuda de microorganismos (bacterias, fagos) en los 
que la capacidad resolutiva del análisis genético es mucho mayor que en 
los organismos superiores. Esto no sólo permite el registro de aconteci¬ 
mientos muy raros (de mutación así como dc recombinación), sino una 
cuantificación mucho más precisa. Por otra parte, es posible que los pro¬ 
cesos dc recombinaeión en los organismos superiores (con cromosomas 
estructurados y meiosis) sea algo distinto (pie en las bacterias y fagos. 

A pesar dc estas duras dificultades, es posible esbozar lo esencial de 
nuestro conocimiento actual. Afortunadamente, la mayoría de las cues¬ 
tiones en debate tienen tal naturaleza que, desde el punto de vista de la 
biología evolucionista, carece de alcance cuál de las alternativas propues¬ 
tas resulte correcta. La selección natural, después de todo, se ocupa de los 
fenotipos, en tanto que la mutación y la recombinaeión meramente col¬ 
man la reserva de variación genética. 

Debemos a Avery, MacLeod y McCarty (1944) el descubrimiento fun¬ 
damental de (pie el ácido nucleico más que la proteína (como se creía 
en un principio) es el material genético. Una espiral de cordón doble de 
ácido dcsoxirribonueleico (ADN) es, en la mayoría de los organismos (in¬ 
cluyendo todos los animales), el portador dc la información genética (Wat- 
son y Crick, 1953). Una secuencia definida de dos tipos dc pares de nu- 
cleótidos (adenina-timina, guanina-citosina) permite la formación de un 
código lineal, por ejemplo, AT, GC, CG, TA, r IA, GG, Al y así sucesi¬ 
vamente. Se cree que una secuencia dada puede determinar la formación 
de una enzima dada. Una enzima, po ser una proteína, está compuesta dc 
aminoácidos, y parece posible que los lugares individuales dentro de un 
gene funcional afecten la síntesis o “acoplamiento” (en una cadena de po- 
lipcptidos) de diferentes aminoácidos (Ingram, 1956). También sugieren lo 
anterior descubrimientos como los de P. E. Hartman (1956) sobre los loci 
de genes que afectan la síntesis de histidina en la bacteria S almoncUa 
iyphimurium. Un cambio en uno cualquiera de los 35 lugares conocidos 
de su locos C afectará la producción de la enzima transaminasa del imi- 
dazol-acctol-éster fosfórico, en tanto que un cambio en cualquiera de los 
25 lugares conocidos de su locos 71, que es adyacente a C, afectará la pro¬ 
ducción de otra enzima, la deshidrasa del imidazol-glicerol-éster fosfórico. 
1.a mayoría de los “loci” en los organismos superiores parecen ser agrega¬ 
dos más complejos. Varios aleles en el locos T, en el ratón, afectan dife- 
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rentes sistemas ile desarrollo (mesodenno, tubo neural) y difieren acusa¬ 
damente en sus efectos plciótropos. A pesar de las diferencias lia sido 
imposible obtener cntrecruzamicnto entre estos aleles (Bennett y col., 
1959). Lo mismo puede decirse de muchos loci de Drosophüa. 

Resulta ahora evidente por qué ha sido tan difícil, si no imposible, 
definir el gene.\Un cambio en un solo par de nucleótidos causa ya una 
mutación |v, sin embargo, muchos lugares juntos constituyen una sola 
unidad funcional y puede reflejarse en el fenotipo como carácter unidad. 

V tanto más cuanto que concierne a la unidad de recombinación donde 
parece que, al menos en Jos microorganismos, puede demostrarse cntreeru- 
/.amicnto entre aleles, siempre que se utilicen técnicas suficientemente sen¬ 
sibles. La situación en los organismos superiores puede, sin embargo, ser 
diferente. 

Los nuevos conocimientos sobre la naturaleza química del ma¬ 
terial genético permiten considerar con más sentido la mutación de 
mi gene. La mutación de un gene puede considerarse un error 
de material genético previo a la duplicación cromosómica. Tal error 
puede afectar a una gran parte de la molécula de ácido desoxinibo- 
nuclcico u puede limitarse a un solo par de nucleótidos. No todas las 
mutaciones de los genes son errores de duplicación. Algunas son omisio¬ 
nes de la duplicación, que se traducen en pequeños defectos de los cro¬ 
mosomas. No se ha determinado, sin embargo, la frecuencia relativa de los 
dos tipos de error. Pero probablemente, los defectos son muy inferiores 
a una por cada diez mutaciones de los organismos normales. Además, hay 
otras mutaciones que parecen ser alteraciones de genes entre fases de la 
duplicación (Muller, Carlson y Sehalet, 1961; Ryan, 1956). 

Nuestra revisión ha ignorado deliberadamente hasta ahora la presencia 
de material genético (“plasmagenes”) en el citoplasma. Lo poco que se 
sabe de este material no sugiere que desempeñe un papel evolutivo prin¬ 
cipal. por importante que sea, para la fisiología del organismo. Como los 
genes de los cromosomas, los plasmagenes parecen constar de moléculas 
de ácido nucleico (incluyendo posiblemente ácido ribonucleico, ARN). El 
citoplasma es la escena de la mayoría de la actividad química de la célu¬ 
la y el ácido desoxirribonucleico del núcleo interactúa activamente, por 
mediación del ácido ribonucleico, con la proteína de la célula. Los biólo¬ 
gos, que admiten rpie la mayoría de las interacciones biológicas son equi¬ 
librios recíprocos o dinámicos, se han preguntado desde hace tiempo (por 
ejemplo. Mavr, 1942:68) si la actividad de los loci de genes no podrían 
ejercer un efecto sobre su propia mutabilidad. Ilay algunas pruebas indi¬ 
rectas y sutiles (Moser, 1958; Jacob y Monod, 1961b) que sugieren tal posi¬ 
bilidad. Sin embargo, en los organismos superiores, existe una ruta meta- 
bólica tan larga desde el gene al órgano terminal del fenotipo expuesto 
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al medio, que parece a ¡morí poco probable que el fenotipo pudiera mo¬ 
dificar con sentido al genotipo. 

En resumen, es ahora evidente que el concepto clásico del gene, consi¬ 
derado como entidad que sirve simultáneamente como unidad de muta¬ 
ción, como unidad de recombinación, y como unidad de función, no es 
correcto. La unidad de función, el cistrón (Renzer. 1957) es la entidad 
más grande. Un cistrón sencillo puede contener varias, si no muchas, uni¬ 
dades de recombinación. La unidad de mutación es de tamaño muy varia¬ 
ble; puede ser una sección entera de un cromosoma o un solo par de 
nucleótidos. Pontecorvo (1958) lia hecho una revisión brillante del pro¬ 
blema del gene y me remito a Demerec y Ilartman (1959), Glass (1957a) 

v al 1958 Coid Spring Jlarbor Symposium, Rccombinalion, para más 
detalles. 

Es curioso <pie la mejor comprensión de la naturaleza del gene y de 
la mutación no haya contribuido a la comprensión de los fenómenos evolu¬ 
tivos. En la mayoría de los problemas de biología evolucionista, particular¬ 
mente en los organismos superiores, es correcto seguir usando la terminolo¬ 
gía clásica de genes (loci) y aleles. 

Mutabilidad. La capacidad del material genético de cambiar, su mu¬ 
tabilidad , difiere de mi loeus (lugar) a otro y algunos loci parecen ex¬ 
traordinariamente estables. No se sabe si tal estabilidad es una caracterís¬ 
tica inherente de ciertos loci, o si la mutabilidad es un resultado de la 
situación de un gene en el cromosoma o si es lo uno y lo otro. Parece, sin 
embargo, que los loci que tienden a ser más mutables, son los situados 
(crea de la hetcrocromatina”, misterioso componente del cromosoma, (pie 
difiere del resto del cromosoma (eucromatina) en sus propiedades de colo¬ 
ración y en ser, en gran parte, genéticamente inerte. La prueba clara 
(Demerec, 1954; Stadler, 1954) de (pie diferentes aleles pueden diferir no¬ 
toriamente de uno a otro en la mutabilidad, indica (pie la mutabilidad 
posee "•> componente intrínseco importante. Por otra parte, se conocen 
muchos casos de genes de mutabilidad, tal vez mejor dicho’ de factores 
de mutabilidad, que exaltan la velocidad de mutación en otros loci. Para 
estudiar tales factores reguladores de la mutabilidad, véase Ives (1950) 
Dolr/hansky (1951), McClintock (1950) y el 1951 Coid Spring Ilarbor 
Symposium, Genes and Mutalions. 

Es extraordinaria la dificultad de llegar a tasaciones fundadas de la 
frecuencia de mutaciones. No sólo hay diferencias entre los loci y entre los 
aleles, sino también entre los organismos. Ilay pruebas (Russell, 1951) de 
(pie la velocidad de mutación inducida en el ratón (Mus inusadas), es 
casi 10 veces mayor que en Drosophila melanogaster. La velocidad de 
mutación espontánea en Drosophila puede ser de 100 a 1 000 veces mayor 
(pie en la bacteria Esáicrichia cotí. Puede calcularse (pie, en los vertebra¬ 
dos superiores, la velocidad media por individuo y por generación está 
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entre 1 por 50 00» y 1 por 200 000 por locos, aunque se lian defendido 
también evaluaciones superiores o inferiores. Hay numerosas razones para 
la inseguridad de estas evaluaciones. ¿Cómo pueden tasarse los loe. mu¬ 
tables y los muy estables? ¿Cómo puede evaluarse la frecuencia de muta¬ 
ción en isoalcles que no son ni perjudiciales ni fenot.p.camente visibles: 

¿Y cómo distinguir entre las segregaciones de recesivos ocultos que P r 
ni i ten calcular las velocidades de mutación, y los heterocigotes heterot.cos 

<1Ue incluso P sTTomamos las evaluaciones más bajas, liemos de llegar a la 
conclusión de que una especie que conste de varios millones de indivi¬ 
duos, lia de tener un par de mutaciones por locus en cada gene raí 
excepto en los loci más inertes. Esta conclusión difiere radicalmente de 1. 
opinión de los primeros autores que consideraban la mutación como un 
fenómeno espectacular, pero bastante raro. Hay que admitir que las muta¬ 
ciones que producen cambios bruscos en el fenotipo son raras y toda ten¬ 
dencia a producir tales mutaciones, sin duda se seleccionara en contra y 
muy intensamente. Las mutaciones que se verifican en los millares de loa 
mutables suelen tener efectos muy ligeros y pueden descubrirse solamente 
por métodos especiales. East (1935) encontró una variabilidad constante¬ 
mente creciente, generación tras generación, en la descendencia de una 
planta diplokle totalmente homocigote de 'Nicotiana rustica. Una estirpe 
isógena de Drosopliila mclanogaster “eyeless’ (sin ojos), gradualmente 
acumula una abundante provisión de modificadores del tamaño del o,o 
(Spofford, 1956). Dobzhansky y Spassky (1947) demostraron la rápida acu 
nodación de modificadores que exaltan la viabilidad en troncos con cromo¬ 
somas inicialmente perjudiciales. He aquí unos cuantos ejemplos de lu 
extensa literatura que demuestra la frecuencia de la mutación. Vana el 
número en que se tasan los loci de un organismo superior, como Droso- 
phila o el hombre. Los cálculos basados en pruebas de entrecruzamiento 
sugieren un mínimo de 5 000 a 10000 loci; los cálculos basados sobre la 
estructura química del ácido desoxirribonucleico sugieren la posibilidad 
de varios cientos de miles de lugares mutacionales. Teniendo esto en 
cuenta, con los datos sobre las velocidades de mutación, se llega a la con¬ 
clusión do que todo individuo probablemente difiere de otro, por termino 
medio, al menos por un lugar recientemente mutado. Incluso si esta eva¬ 
luación fuera diez veces superior a lo real, sin embargo indica que la mu¬ 
tación facilita una enorme fuente de variación genética que continuamente 

“ ¿Tc/cdo de la mutación. Una de las objeciones que frecuentemente 
se aducen contra la importancia evolutiva de las mutaciones, es la na u- 
raleza virlualmente perjudicial de todas las mutaciones de efectos notorios 
sobre el fenotipo. Así es en lo esencial, en lo que se refiere a las muta¬ 
ciones notorias, y hay dos razones para ello. La primera es que el numero 
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de cambios posibles en cada locus de gene es limitado, y por ello es pro¬ 
bable que la mutación dé la máxima adaptación al correspondiente 
medio físico, biótico y genético en que ya se lia producido previamente 
y donde es ahora el alele prevaleciente. Una segunda razón es que una 
mutación tan drástica como para producir cortocircuitos en las retrorregu- 
laciones (“feed-back”) del desarrollo normal y que afecte grandemente el 
fenotipo visible, es probable que sea selectivamente desventajosa. Apenas 
puede ponerse en duda que las mutaciones más visibles son perjudiciales, 
i Por otra parte, \distintos tipos de pruebas indican que muchas muta¬ 
ciones son beneficiosas por diversas razones. Los criadores de plantas, por 
ejemplo, lian establecido un número considerable de casos en que se pro¬ 
ducen mutaciones “útiles” incluso después de aplicar un tratamiento tan 
enérgico como exponer las semillas a rayos X. Gustafsson (1954) describió 
imitantes de este tipo, que aumentan el rendimiento de plantas cultivadas; 

.pueden hacerlas más resistentes a los ataques de hongos, mejorar la calidad 
•si de sus tallos o fibras y alterar de otros modos sus propiedades. La mayo- 
ría de estos perfeccionamientos están correlacionados, sobre el respectivo 
fondo genético, con cualidades indeseables (trastornos en la pigmentación, 

t esterilidad, etc.) que requieren una intensa hibridación y selección, antes de 
poder utilizar plenamente el perfeccionamiento. Las mutaciones nuevas 
que son beneficiosas, incluso en condición de heterocigote, son probable¬ 
mente raras en la naturaleza y están restringidas a las que poseen efectos 
pequeños en el fenotipo o se producen después de un cambio en el am¬ 
biente. Probablemente más frecuente es la clase de mutaciones que son 
beneficiosas en condición de heterocigote. Wallace (1958) mostró que, irra¬ 
diando por rayos X una estirpe de Drosopliüa melanogaster, la hete- 
rocigosidad creciente causada por las mutaciones recién inducidas se tra¬ 
duce en un aumento de la viabilidad media de los individuos, en lo de¬ 
más homocigotes. 

Siempre que se produce un cambio brusco en el medio, reciben un 
premio particularmente elevado Ls mutaciones que permiten ajustarse a 
las nuevas circunstancias. Esto es muy conocido en los microorganismos, 
vectores de enfermedades y plagas agrícolas. Siempre que se exponen bac¬ 
terias a antibióticos, se producen estirpes resistentes que se establecen 
rápidamente por mutación. Tales estirpes resistentes se desarrollan con 
igual rapidez en los insectos (moscas, piojos, mosquitos, pulgones) siempre 
que estén expuestos a DDT y a otros insecticidas. Nadie puede negar que 
tales mutaciones sean “útiles” para los organismos en que se producen. 

El valor selectivo de un gene, su “bondad”, está determinado por una 
constelación compleja de factores de los medios externo e interno. Al¬ 
gunas mutaciones rompen procesos metabólicos importantes y son siem- 
- pre perjudiciales. Otras son perjudiciales en ciertas condiciones, pero bene- 
- íciosas en otras. En Drosopliila , por ejemplo, muchos genes son superiores 
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al alelo normal a temperaturas altas, pero inferiores a temperaturas bajas. 
Un gene puede contribuir a la viabilidad sobre un fondo genético y tener 
características letales sobre otro fondo genético. Tales consideraciones 
(que se discutirán con más detalle en el Capítulo XX) explican por qué 
la mutación y sus efectos sobre la adaptación son tan impredecibles. 

La mutación como fuerza evolutiva. Estamos ya en condiciones de con¬ 
siderar la importancia relativa de la mutación como fuerza evolutiva com¬ 
parada con otros factores, como la recombinación, el aislamiento, la se¬ 
lección, etc. En los primeros días de la genética se creía que los rumbos 
evolutivos estaban dirigidos por mutación o, como recientemente expresa 
Dobzhansky (1959a), en un principio se opinaba que “la evolución se debe 
a imitantes felices ocasionales, que han resultado más útiles que perjudicia¬ 
les. En cambio, los genetistas contemporáneos sostienen que la presión 
de mutación como tal, tiene poca trascendencia evolutiva inmediata en los 
organismos sexuales, en vista de la contribución relativamente mucho ma¬ 
yor que hacen la recombinación y el flujo de genes en la producción de 
nuevos genotipos y del abrumador papel de la selección y del epigeno- 
tipo predominante, en la determinación de la composición genética de po¬ 
blaciones de generación en generación (véase también Capítulos VIII, 
IX y XVII). 

Una segunda cuestión concierne a la contribución de nuevas mutacio¬ 
nes a la variación fenotípica observada en una población, en comparación 
con la liberación de variabilidad potencial “encerrada” en los cromosomas 
(véase Capítulo IX). De nuevo, la contribución de la mutación parece 
muy pequeña. Mather (1956) y colaboradores observan «pie sólo una mi¬ 
lésima parte de la variación fenotípica en las cerditas abdominales y ex- 
ternopleurales de una población de Drosopliila melanogaster se debe a 
nueva mutación. 


Finalmente, ¿cuál es la importancia de la mutación en el mantenimien¬ 
to de la variación genética de una población dada? Buzzati-Travcrso 
(1954) señaló la utilidad que, en experimentos de selección, ofrece la ra¬ 
diación, para suplcmentar la variación genética disponible. Scossiroli (1954) 
consiguió elevar el número de cerditas extcrnopleurales por selección, por 
encima de 40 en una línea irradiada, en tanto que la estirpe testigo no res¬ 
pondió a la selección y se mantuvo en 26-28. Sin embargo, es dudoso (pie 
estas consideraciones sobre la importancia de las mutaciones puedan ex¬ 
tenderse a poblaciones naturales que poseen, mediante el flujo de genes, 
un incremento genético mucho mayor (pie el de las poblaciones de labora¬ 
torio. De hecho, el flujo de genes es la principal fuente de variación genéti¬ 
ca para las poblaciones naturales. 

Son inadmisibles, pues, varias tasaciones exageradas de la importancia 
evolutiva inmediata de las mutaciones. Sin embargo, no hay que olvidar (pie 
la mutación es la última fuente de toda variación genética encontrada en 
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d " nÍCÜ C, '" d ° t,e '1"° dÍS P°” C "■«*«. 

Efi f 0 rt f° f e !"* Mtiíac *ones. Para acusar el contraste con las 

I d f Lamarck sobre la inducción de cambios evolutivos por el medio 

SrÍT, r U “, los mendelianos, han destacado el ea 

I! ¡-** Cter fo,tm(o de las mutaciones. Como este término, con frecuencia; se 
c-omprende mal, debe destacarse que simplemente significa, (/) que el locus 

ÍLlh “ ""I <,n "° P ,,0de Predecirse, y b) q„e no hay ninguna 

tales vnnn T’'' ?T r'* “ lfe detenninada de condiciones ambien- 

1 m-nhol • ! 7", a r n C at a -, Esto no P one en entredicho los hechos de que la 

v eme el n a 1 ““‘"T ** ,nUch ° ma y° r en al g«"«* loci que en otros 

| Lr los ntrTT e mutad ° nes ? n un ,ocus dado está gravemente limitado 
por los otros lugares mutaconales del cistrón y, de hecho, por el epige- 

notipo total 1.a unidad del genotipo establece límites bien definidos sobre 
el potencial para la variación (Capítulo X). 

2 : ** &•*’■ Tnd “ las poblaciones estudiadas en el laborato- 

~J* y , reproducción dentro de la estirpe es muy elevada. Siempre 

!| que se P roduce una novedad genética en tal población se debe a una 
1 va mutación. La población salvaje media es una población abierta y. por 
y consiguiente, un sistema totalmente distinto. Entre los individuos ñus C o,„- 

■- p0 ”‘' n ™ d f n ?- m,,cho ? son inmigrantes. Según la especie, hasta el 30-50 
. por ciento de los miembros de un demo pueden ser tales recién venidos 
en cad a gmetaenm. Aunque los datos sobre esta inmigración se acumulan 
I rípidainentc en la literatura ecológica, se trata exclusivamente ríe medidas 

¡ « d aie P r‘, m ‘ ? ° XV),I) - ) ’: Xlcn,0S ™ "" demo el por- 

i t 7 " ne <I " C acal,an lle U °8 ar ' P<™ saben.,* en nué 

grado estos individuos difieren genéticamente de la población nativa Hay 

7 soponor ,joe los recén llegados proceden de poblaciones adyacente! 
y solo difieren ligeramente en su contenido genético. 

X E ! P robIema realmente crucial para el evolucionista es el porcentaje de 
I novedades genéticas en una población local aportado por nuívas mulacio- 
I nes y el aportado por la inmigración. No disponemos de dalos precisos pero 
:ti'sospechar que la inmigración contribuye al menos con el 90 por ciento 
fl"? p” T S d f " l? or cíento > de los “nuevos” genes de cada población 

V ? nOS ,,pOS soslíenen es,as tasaciones elevadas de la 

ffl í ] ° de f g ° neS - Una cs ,a uniformidad fenotípica de pobla- 

. ciones contiguas, con frecuencia sobre zonas muy amplias. Tal uniformi- 

RltabílfzTd Mayr ’ a) <1UC ,ay Un P remi0 e,evado ^ favor de los genes 

1 se 8 unda prueba nos la facilita la observación de que las curvas de 
U; dispersión suelen ser fuertemente sesgadas (Bateman, 1950). La dispersión 
no es un fenómeno paramente pasivo, como la dispersión de cenizas por 
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un volcán, sino un fenómeno en el que los individuos implicados parti¬ 
cipan activamente y en el que varias tendencias opuestas se equilibran 
recíprocamente (Capítulo XVIII). Evidentemente, es un tema muy difícil 
y los datos disponibles son escasos y ninguno muy seguro. Cook (19bl) lia 
establecido modelos matemáticos que permiten hacer algunas de las pri¬ 
meras evaluaciones. 

El efecto del flujo de genes puede también demostrarse en los casos 
en que sobrepasa los efectos de la selección local. Blair (1947) recogió 
ratones Peromtjscus maniculatus rojizos en un sitio de suelo gris rosado, 
que distaba 6 km de los suelos rojos de la región de Tularosa. En todos 
los restantes sitios el color de los ratones concordaba esencialmente con 
los del sustrato. En el caso excepcional, los individuos rojizos de Tularosa, 
densamente poblada, al parecer, habían sumergido la población local ad¬ 
yacente de color gris rojizo. Otro caso implica las razas negras de mamí¬ 
feros de las corrientes de lava. Razas negruzcas bien definidas solo surgen 
en las corrientes de lava rocosa que estén completamente aisladas por^re¬ 
giones arenosas o, en todo caso, carentes de rocas (Dice y Blossom, 1)37) 
En Valencia, New México, malas tierras, donde el 0,1 a 0,6 de borde del 
flujo de la corriente de lava está en contacto con zonas rocosas del color 
del desierto, no hay ningún desarrollo de razas de lava bien definidas, 
aunque en cuatro de ocho especies las poblaciones de lava son por termi¬ 
no medio más oscuras que las poblaciones del desierto (Hooper, 1J41. 

4 Los taxonomistas encuentran pruebas claras del flujo de genes virtual- 
mente en toda especie que varíe geográficamente. Por ejemplo, la paloma 
plumosa (Lophophaps plumífera) es invariablemente grisácea a lo largo 
del norte de Australia, desde Queensland, hasta el este del distrito de 
Kimberley. Sin embargo, en Kimberley, una serie de poblaciones (mungi, 
próxima) muestra el creciente efecto del flujo de genes procedente de la 
raza roja del oeste de Australia, ferruginea (Mayr, 1951b). Un intercambio 
de genes más o menos amplio se verifica siempre que se establece un con¬ 
tacto secundario entre dos poblaciones previamente aisladas (Capitu¬ 
lo XIII). Tal flujo de genes suele proceder de otras plantaciones de la 
misma especie. Ocasionalmente, en particular en plantas, este flujo se suple- 
menta con introgresión, es decir, con intercambio de genes con diferentes 

especies (Capítulo VI). 

• El flujo de genes, como veremos con mas detalle en el Capítulo A, 
tiene importancia por otra razón. Intrínsecamente, es un elemento pertur¬ 
bador v amenaza con contrarrestar la adaptación ecotípica local rompien¬ 
do complejos de genes bien integrados. En consecuencia, se seleccionaran 
los aleles capaces de producir fenotipos armoniosos con el número mayor 
de aleles distintos y, en general, existirá una presión de selección que es¬ 
tablezca toda suerte de retrorregulaeiones (feedbacks), de reguladores del 
desarrollo y de canalizaciones que, a despecho de los desplazamientos en 
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el contenido de genes, tiendan a producir un fenotipo uniforme. Esencial¬ 
mente, todos estos mecanismos son estabilizadores y tienden a proteger de 
variaciones al genotipo, contra la selección natural. El flujo de genes y sus 
consecuencias son, en lo esencial, un elemento retardado en lo que se 
refiere a la evolución. El flujo de genes, pues, tiene un efecto de mucho 
alcance sobre la variación geográfica, la adaptación ecotípica, la especia- 
ción y la evolución a largo plazo. 


La existencia de nuevos genotipos por recombinación 

¡ No es el “gene desnudo” lo que está expuesto a selección natural, 
sino más bien el fenotipo, la manifestación del genotipo entero. Los genoti- 
' pos, más que los genes, es lo que debe considerar el investigador de la 
evolución. Los genotipos son combinaciones de genes y el número de com¬ 
binaciones posibles es abrumador, incluso para un corto número de genes. 
Un organismo con 1 000 loci, cada uno con 4 aleles, puede producir 4 1000 
• tipos gaméticos que se traducen a I0 loo ° genotipos diploides. Incluso un 
solo par de padres que difieran entre sí, digamos, en 100 loci, pueden en 
el curso del tiempo dar lugar a 3"’" descendentes genéticamente distin¬ 
tos. Como un gene dado, sobre diferentes fondos genéticos, es posible que 
tendrá un amplio margen de aportaciones a la vialidad, que poten- 
cialmcntc oscilarán desde los letales a los sumamente anroniados. la 


cialincntc oscilarán desde los letales a los sumamente apropiados, la 
variación genotípica tiene úna importancia crucial en la evolución. La 
recombinación, pues, es, por mucho, la fuente más importante de varia¬ 
ción genética. 

Un organismo asexual, haploide, normalmente carece de la capacidad 
de recombinación (véanse luego las excepciones). Depende de la mutación 
para su variabilidad. Por el simple dispositivo de permitir el intercambio 
de material genético entre individuos sexuales, se ha incrementado vasta- 
' mente la producción de distintos genotipos. Ésta es la importancia bioló¬ 
gica de la reproducción sexual como señaló Weismann hace tiempo. La 
genuina reproducción sexual siempre implica la fusión de dos gametos 
haploides que se traducen en la producción de un cigote diploide. En algún 
momento, entre la fecundación y la formación de gametos, se verifica la 
meiosis, una serie de dos divisiones celulares durante las cuales se reduce 
a la mitad el número de cromosomas. En los animales superiores esta re¬ 
ducción del número de cromosomas precede inmediatamente a la forma¬ 
ción de gametos. En muchos organismos inferiores sigue inmediatamente 
a la fecundación. Los detalles complejos y no completamente entendidos 
de la meiosis se describen en la literatura citológica. Para nuestro propó- 
y sito baste señalar que los cromosomas paternos y maternos tienden a em¬ 
parejarse entre sí durante una fase de la meiosis, a romperse en varios 
lugares y a intercambi-r piezas. Esto se denomina cntreciuzamiento (Fi- 
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gura VI1-5). Los cromosomas de los gametos resultantes son, pues, una 
fecombinación de los cromosomas homólogos de los padres. La cantidad 
de variabilidad genética producida por este entrecruzamiento es enorme. 
Cor la recombinación, una población puede generar una gran variabilidad 
gcnotípica durante muchas generaciones sin ingresos genéticos (mutación 
o flujo de genes). Los experimentos de Spassky y col. (1958) y de Spicss 
(1959) constituyen demostraciones convincentes del hecho. 

La sexualidad es, en ciertas situaciones, difícil de definir. Podría pen¬ 
sarse que la existencia del dimorfismo sexual, la existencia de órganos se¬ 
xuales (ovarios, oviductos) y la producción de huevos constituyen pruebas 
obvias de sexualidad. Sin embargo un insecto hembra con las propiedades 
señaladas que se reproduce por partenogénesis ameiótica permanente ca- 
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Fig. VI1-5. Pares de quiasmas, recíproco (fl, r/), complementario ( b t e) y diagonal (r, f) 

(Según White, 1954.) 


1 i rece del componente esencial de la reproducción sexual, la recombinación 
genética. Por otra parte, entre los microorganismos se ha descubierto en 
años recientes cierto número de procesos de recombinación genética (que 
j tienen poco en común con la sexualidad diploide de los organismos supe- 
pgj, riores), como son la transformación, la transducción y la heterocariosis. 
Como estos procesos pueden servir la misma función que la sexualidad en 
los animales superiores, no pueden ignorarse en una definición biológica 
de la reproducción sexual (véase Capítulo XIV). 

¡i, Parece existir una correlación inversa entre el número de generacio¬ 
nes por unidad de tiempo y la importancia relativa de la recombinación 
■^comparada con la mutación) como fuente de nuevos fenotipos. En un 
organismo con una sucesión lenta de generaciones, una nueva mutación 
puede comprobarse sobre un fondo genético diferente solamente a interva- 
„ * 05 de muc * ,os a,,os - En el hombre, por ejemplo, una nueva mutación 

Ji . P uede sól ° descubrirse una vez cada 25 años; en un árbol grande y en un 

v gran bosque, una nueva mutación sólo puede comprobarse cada 100-200 

g j años. La presión de mutación como factor evolutivo tiene importancia des- 

g¿! preciable en tales organismos. 'J ales tipos descansan sobre la plasticidad 

Í| evolutiva sobre el almacenamiento de variación genética y la producción 

^ de ,ina g ran diversidad de genotipos por recombinación sexual, 
g ; En el otro extremo se encuentran los microorganismos. Deben su pías.. 
& ticídad evolutiva a una capacidad de adaptarse a su ambiente cambiante] 
l . en gran parle por mutación. Una bacteria (pie se divida cada 20 minutos 
é:, í P“ ede dar ,u S ar teóricamente a unos 2« 2 (= 10 22 ) individuos al cabo del día. 
m l' Una mutac, 'ón favorable, que en estos organismos haploides afecta al feno- 
g | ‘¡Po cusi directamente, se transmitirá con una rapidez extremada. Consi- 
liderando el enorme tamaño de la población en los microorganismos y el 
K; : gran número de generaciones por unidad de tiempo, puede proporcionar 

^ una cantidad de variabilidad que puede ofrecer todo el material nccesa- 

~l ri0 P ara ¡ a selección en un medio que cambie lentamente. Es posible (pie 

■4v mutación desempeñe en los microorganismos la función cumplida por la 
recoinbinación en los mecanismos superiores. Hago esta afirmación comple- 
lamente consciente del hecho de que las diversas formas de recombinación 
(sexualidad haploide, transducción, transformación, fusión heterocariótica) 
son mucho mas frecuentes en estos organismos de lo que habitualmente 
fe- admite. De hecho existen límites evidentes a la adaptación por muta- 
Kción. Sin embargo, la rapidez del desplazamiento genético, comparado 
§[ : - : 000 los cambios del ambiente, y la brevedad de la ruta desde el gene al 
ifr ; V fenotipo, permiten a los microorganismos que tengan gran posibilidad de 
adaptarse meramente por mutación. De acuerdo con Dougherty (1955) y 
C tcbbins (1900) creo que las formas más corrientes de asexualidad son sec¬ 
undarias. Los organismos no hubieran adquirido la sexualidad en una 
extensión tan grande si no les resultara ventajosa y por tanto no estuviera 
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favorecida por selección natural. La prueba experimental de la eficacia del 
sistema mntaeional de la adaptación ha sido conseguido por Ryan (1953) y 
su dinámica ha sido investigada por Moser (1958). 

Los fenotipos están producidos por genotipos que interactuan con el 
ambiente, y los genotipos son el resultado de la recombinación de genes 
encontrados en el acervo de genes de una población local. A esto se debe 
el hecho de que las poblaciones mendelianas constituyan un eslabón tan 
crucial en la cadena evolutiva. El estudio de la variación es el estudio de 

las poblaciones. 

Resumen. La mayoría de la variación genotípica que se encuentra en 
una población se debe a flujo de genes y recombinación. Toda, sin em¬ 
bargo, en último término surgió por mutación. La capacidad diversificante 
de estos factores es lo suficientemente grande para que no haya dos indi¬ 
viduos idénticos en una población (pie se reproduce sexualmente. 


Capítulo VIH 
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- FACTORES QUE REDUCEN LA VARIACIÓN GENÉTICA 

DE LAS POBLACIONES 

Si la mutación, el flujo de genes y la combinación operaran sin control, 
la diversidad genética de las poblaciones pronto excedería mucho de la 
que se encuentra en la naturaleza. De hecho, el continuo crecimiento de 
la diversidad genética de las poblaciones se impide por factores, que, 
generación tras generación, eliminan parte de la diversidad genética acumu¬ 
lada. Estos factores pueden agruparse bajo dos encabezamientos, selección 
natural y accidentes de desmuestre. Los aspectos de la selección natural 
que sirven para aumentar la variación genética se estudiarán en los Ca¬ 
pítulos IX y X. 


X ^ 




H Selección natural 

La eliminación del exceso de la variabilidad genética es una de las 
funciones de la selección natural; es, en cierto sentido, un proceso negati¬ 
vo y conservador. Este poder estabilizador de la selección, bien conocido 
por Blyth y otros prcdarwinistas, ha sido menospreciado en el período 
postdarwinista debido al otro papel igualmente importante de la selección 
natural, el de constituir el factor (pie dirige el cambio evolutivo. Los pocos 
autores conscientes de la importancia de la selección normalizadora, por 
jemplo McAtee (1937: "Survival of the ordinary”) opinan que esta pro- 
iedad de la selección la descalifica como agente evolutivo. Estos dos 
spectos de la selección casi no pueden separarse entre sí y ambos se con¬ 
siderarán en nuestro estudio de la influencia de la selección sobre la va¬ 
riación genética de poblaciones. En este capítulo vamos a estudiar los 
aspectos básicos de la selección natural, pero volveremos a ocuparnos del 
papel evolutivo de la selección en capítulos posteriores. 

Í El concepto de selección natural era el pilar fundamental de la teoría 
. de Darwin de la selección, y todo el que hable hoy de darwinismo y de 
’arwinismo tiene en el pensamiento una teoría de la evolución en la 
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que la selección natural desempeña un papel decisivo. Sin embargo, el 
concepto de que los individuos dotados de modo distinto tienen distinta 
probabilidad de supervivencia y de éxito reproductivo es mucho más anti¬ 
guo. Zirkle (1941) ha reunido una lista impresionante de autores predar- 
winistas, la mayoría de los cuales llegaron con independencia a la misma 
conclusión y la expresaron más o menos definitivamente, y Eisely (1959) 
añadió el nombre de Blyth a la lista. Sin embargo, es indudable que fue 
Darwin quien logró para el concepto un consenso general. Su ulterior 
adopción estuvo correlacionada íntima pero inversamente con el predo¬ 
minio del pensamiento tipológico. La historia muestra que el tipólogo no 
puede tener y de hecho no tiene aprecio por la selección natural. Cuanto 
más se ha difundido en biología el pensamiento estadístico o de pobla¬ 
ciones tanto más se ha impuesto la tremenda importancia de la selec¬ 
ción natural. 

¿Qué entendemos por “selección natural”? Darwin tenía un concepto 
perfectamente claro. Destacaba constantemente que los diversos indivi¬ 
duos de una población difieren entre sí de innumerables modos y (pie la 
naturaleza de estas diferencias tiene una influencia decisiva sobre el poten¬ 
cial evolutivo de sus portadores. Un individuo que pueda “variar aunque 
sea ligeramente de cualquier modo provechoso para él bajo las condiciones 
complejas y a veces variables de vida, tiene mayor probabilidad de sobre¬ 
vivir y por ello se selecciona naturalmente”. Desgraciadamente Darwin a 
veces también usó la frase de Spencer “supervivencia del más apto” y por 
ello fue acusado de un razonamiento tautológico (circular): ¿Cuál sobre¬ 
vive? El más apto. ¿Cuál es el más apto? El que sobrevive. Decir (pie 
esto es la esencia de la selección natural es una vaciedad. Es indudable 
(pie los individuos que tienen más descendencia son, por definición, los 
más aptos (Lerner, 1959). Sin embargo, esta adaptación está determinada 
(estadísticamente) por su constitución genética. Expongamos claramente 
(pie lo que realmente cuenta en la evolución no es la supervivencia sino 
la contribución hecha por un genotipo al acervo de genes de la generación 
siguiente y de las posteriores. El éxito reproductivo, más que la supervi¬ 
vencia, es lo que se destaca en la definición moderna de selección natu¬ 
ral. Un genotipo superior tiene mayor probabilidad de dejar descendencia 
(pie un genotipo inferior. La selección natural, simplemente, es la perpe¬ 
tuación diferencial de los genotipos. La mayoría de las objeciones formu¬ 
ladas a la selección natural y a su papel en la evolución se invalidan y 
carecen de sentido en cuanto la formulación tipológica de la selección 
natural se sustituye por una basada en la probabilidad del éxito en la 
reproducción. 

Cuando Darwin habla de selección, lo que está en primer plano en 
su mente es mortalidad diferencial aunque también menciona específica¬ 
mente “éxito en dejar descendencia”. Como gran parte de esta mortalidad 
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afecta a formas juveniles (que se producen en una edad anterior a la re¬ 
productiva) conduce inevitablemente a la reproducción diferencial. Sin 
amargo alguna mortalidad diferencial es postreproductora y por ello sin 
gnificación selectiva. > la vez, gran parte de la reproducción diferencial 
se produce sin mortalidad y sin embargo da lugar a un desplazamiento 
(S#, frecuencia de los genes de generación en generación. Por ello los 
rvoluciomstas modernos incluyen en selección natural todo factor que 
“ODtribuya a la reproducción diferencial. 

Dos afinamientos de nuestro pensamiento han reforzado el reconoci- 
jento de la importancia de la selección natural. El tipólogo considera la 
eccion natural como un fenómeno de todo o nada. Supone que un tipo 
.-. mejor y por ello sobrevive, mientras que otro tipo es inferior y por ello 
desaparece. La selección natural en esta interpretación es inmediata, ab¬ 
soluta y final. Bajo estas premisas, cabría esperar que toda población cons¬ 
tara uniformemente de individuos perfectos. Como las poblaciones natura¬ 
les no concuerdan con esta cualidad, habría que rechazar la importancia 
a se * cccil) n natural. Sin embargo, si la selección natural.se considera 
como un fenómeno estadístico el hecho significa meramente que el genoti¬ 
po mejor tiene más probabilidad de supervivencia” como Darwin decía tan 
-^gorrectamente. \Jn individuo de color claro de una especie de polilla con 
v.melanisino industrial, puede sobrevivir en una zona fuliginosa, y reproducir- 

se, pero sus probabilidades de conseguirlo son mucho menores que las de 
un individuo negruzco coloreado de modo críptico. En la naturaleza sucede 

jJt 8 1 , 8 vez ( l u ®> P or una razón u otra, un individuo superior no consigue 
|reproducirse mientras que otro inferior lo logra con abundancia. Pero la 
probabilidad estadística de que así suceda es tanto menor cuanto mayor 
sea la diferencia de viabilidad de los dos genotipos. La selección natural, 
Dor ser un fenómeno estadístico no es determinista; sus efectos no pueden 
« decirse rígidamente, en particular en un medio cambiante. 

se 8 undo perfeccionamiento de nuestro modo de pensar es la com¬ 
probación de que la selección natural favorece (o discrimina) fenotipos, no 
genes o genotipos. Donde las diferencias genotípicas no se manifiesten en 
fl fenotipo (por ejemplo en el caso de recesivos ocultos), tales diferencias 
son inaccesibles a la selección y en consecuencia inoperantes^ La mayoría 
de la variación fenotípica sobre la (pie trabaja la selección (en especies se¬ 
xuales), es el resultado de la recombinación y no de nuevas mutaciones. El 
hecho de que el fenotipo determine adaptación es la razón de la extraor- 
_diñaría importancia evolutiva en los procesos de desarrollo que moldean el 
^fenotipo, como tan elocuentemente ha destacado Waddington (1953a, 1957). 
“gpdos los perfeccionamientos en el “epigenotipo”, todos los genes que 
iguan del mejor modo el desarrollo contra fluctuaciones del ambiente 
!.contra errores metabólicos, contribuirán a la adaptación. Y, como veremos 
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en el Capítulo X, el fenotipo no es un mosaico de caracteres independiente, 
sino la manifestación integrada del genotipo total. 

La actitud moderna frente a la selección natural tiene dos raíces. Una 
es el análisis matemático (R. A. Fisher, Haldane, Sewall Wright y otros), 
que demuestra concluyentemente que toda ventaja selectiva incluso mi¬ 
núscula puede conducir, eventualmente, a una acumulación en la pobla¬ 
ción de los genes responsables de tales ventajas. La otra raíz es la abru¬ 
madora masa de material reunida por los naturalistas sobre el efecto del 
medio. Estas pruebas recibieron una interpretación en gran parte lamar- 
ckiana en los días en que se creía que las mutaciones se producen por saltos 
y cataclismos. Llegó una impetuosa fuente de datos en favor del punto de 
vista seleccionista al descubrirse mutaciones pequeñas y al comprobar¬ 
se que, de hecho, toda variación tiene en último término un origen mu- 

tacional. 

La selección natural no da sólo la clave de la evolución, sino de 
uno de los fenómenos que más han intrigado al hombre. La mayoría 
de los evolucionistas principales han dedicado capítulos de sus libros a 
este fenómeno y se han sostenido sobre el tema muchas conferencias. La 
lectura de estas discusiones llenas de pensamiento ayudará a entender el 
intrincado trabajo de la selección natural. Deseo mencionar especialmente 
a Fisher (1930, 1954) Haldane (1932), H. J. Muller y col. (1949), Stebbins 
(1950, capítulo 4), Dobzhansky (1951, capítulo 4), Simpson (1953, capítulo 
5), Ludwig (1954), Wright (1956) y Lerner (1959). Los factores selectivos 
del ambiente han sido tratados por Allee y col. (1949) y por Andrewartha 
y Birch (1954). La exposición más sistemática de la literatura antigua es la 
de Píate (1913), en algunos aspectos todavía legible, aunque Píate, como 
antes Darwin, llegó a combinar la interpretación seleccionista con el la- 
marekismo. 

Las diversas objeciones planteadas contra la selección natural se han 
considerado, punto por punto, por Píate (1913) Zimmermann (1938) y 
Ludwig (1940). La mayoría de las críticas parecen fuera de lugar al evolu¬ 
cionista familiarizado con la genética moderna. Sin embargo, la conside¬ 
ración de algunas de estas objeciones puede ayudar a esclarecer las ideas. 

Básicamente, los argumentos de los antiseleccionistas se basan en su 
incapacidad de apreciar la naturaleza estadística de la selección. En con¬ 
secuencia carecen de valor todas sus objeciones basadas sobre adapta¬ 
ciones imperfectas o sobre presiones de selección contradictorias. Por ejern- 
pío, los antiseleccionistas señalan que gran parte de la mortalidad de 
los animales jóvenes es puramente accidental, más que selectiva, como en 
el caso de plancton comido indiscriminadamente por los grandes peces o 
ballenas. Esta observación pasa por alto el hecho de que entre los indivi¬ 
duos restantes (y es indiferente (pie quede el 50, el 5, ó el 0,01 por ciento 
de la población), los factores selectivos determinarán en gran parte el 
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¡perito en la reproducción. Un segundo tipo de argumento erróneo se apoya 
C en la observación de que incluso algunos de los animales con color pro- 
| tector son presa de sus enemigos, o que un insecto protegido, por su co¬ 
loración críptica, de un depredador vertebrado puede sucumbir a un 
•arásito himenóptero. Estos argumentos descubren el aspecto peor del 
icnsamiento tipológico. ¡Nadie pretende que la selección natural dé la 
^ , inmortalidad! Simplemente determina la probabilidad de la supervivencia 
y del éxito reproductivo relativo entre los miembros de una población. 
Todo lo que aumente esta probabilidad será seleccionado en favor, y no 
atañe a esta selección cuales sean los factores de mortalidad residuales. 

Otras dos objeciones conocidas son 1) que otras especies sobreviven 
en circunstancias similares sin la adaptación establecida, y 2) que la espe¬ 
ja cíe ya posee un dispositivo bastante bueno de modo que ¿por qué crear 
Lu otro que pudiera no resultar tan bueno? 

■ Por ejemplo, si un animal de desierto tiene varias adaptaciones de con¬ 
ducta, como costumbres nocturnas y secretas ¿para qué necesita una colo- 

, ración protectora (Hoesch, 1956)? ¿Por qué la selección natural habría 
W de favorecer un gran tamaño corporal en las partes más frías del ámbito de 
es P ec ‘ es de sangre caliente, si el calor puede conservarse con .igual efica- 
- cia aumentando la densidad de la piel o del plumaje (Scholander,' 1955)? 
■ : Estas objeciones ignoran el hecho de que las distintas vías de adaptación 
a la misma condición del medio no se excluyen estrictamente, sino (pie 

■ pueden superponerse. Ninguna adaptación es tan perfecta que prive a me¬ 
tanos adaptativos paralelos de toda ventaja selectiva. 

Los antiseleccionistas con frecuencia ponen en duda el valor selectivo 

^',-de los genes que añaden sólo muy poco a la adaptación, y pasan por 
> alto el hecho de que la selección trabaja, no sobre genes individuales, sino 
/' ■ sobre fenotipos. Un lote de ventajas muy pequeñas cuando se combinan 
¿ - en un mismo genotipo único puede suponer mucho en la adaptación. Los 
r. ; ¿'V:!/ va ^ ores selectivos son acumulativos. Para ilustrarlo, consideremos un mo- 
^í-l dclo arbitrario de una población con 1 000 loci polialélicos no fijados, y 
que cada uno de estos aleles posee un efecto individual muy ligero sobre 
viabilidad. Dependiendo de\ los factores ambientales íluctuantes y de 
Otros factores, un alele puede tener un valor selectivo positivo o negativo. 

;Debido a la recombinación y a la determinada constelación local y con- 
,|SSaanporánea de factores ambientales, la mayoría de los individuos tendrán 
una mezcla media de factores positivos y negativos. Pero algunos indi- 
i-viduos tienden a encontrarse en los extremos de la curva de variación. Los 
¡ que poseen más factores positivos tienden a poseer una probabilidad muy 

t perior de sobrevivir y de reproducirse con más éxito. Los que poseen 
incipalmente factores negativos, casi con seguridad morirán sin dejar 
scendencia. Así, en cada generación, la frecuencia de los genes negati- 
vos declinará y la de los positivos se, elevará. Este modelo, aunque poco 
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elaborado, ayuda a entender el efecto aditivo de los factores de viabilidad. 

La presión de selección con frecuencia se trata como si fuera una con¬ 
dición uniforme en todas los tiempos y lugares. De hecho, fluctúa enor¬ 
memente y resulta muy enérgica en momentos de crisis. Una sequía grave, 
un invierno excepcionalmente duro, una gran penuria de alimentos, la 
aparición de un nuevo animal de presa, o de una nueva enfermedad, todos 
estos casos eliminarán genotipos situados por debajo de las condiciones 
medias (Taylor, 1934). El efecto total de la selección natural sólo puede 
calcularse si se tienen en cuenta las crisis y catástrofes experimentadas 
por toda población a intervalos regulares. Por ejemplo, Europa central 
en 1946-47 padeció uno de los inviernos más duros y prolongados desde 
hacía decenios. El suelo se congeló durante 111 días en una localidad 
próxima a Berlín, lo que provocó una exterminación local casi completa de 
topos (Tulpa europaca). Murieron de consunción, por no poder encontrar 
su alimento habitual (insectos, larvas, lombrices de tierra). Como la dismi¬ 
nución de la provisión de alimento constituyó un factor selectivo más de¬ 
cisivo, en estas condiciones, que la mejoría de la conservación del calor, 
el hecho se tradujo en premiar selectivamente el pequeño tamaño corpo¬ 
ral. En consecuencia, se produjo una espectacular disminución del tamaño 
del cuerpo en la población de supervivientes (Stein, 1951; Fig. VIII-I). 

Los acontecimientos "improbables” y las constelaciones de genes des¬ 
empeñan un papel en la selección que el tipólogo entiende con dificultad. 
Los matemáticos han señalado que en la evolución operan números tan 
astronómicos que pueden suceder incluso acontecimientos "improbables . 
La mayoría de las especies tienen en cada generación millones de indivi¬ 
duos genéticamente únicos, cada uno de los cuales produce miles o millo¬ 
nes de gametos distintos. Hay miles o millones de generaciones durante 
el transcurso de la vida geológica de cada especie. En estas condiciones, 
un acontecimiento puede llegar a producirse con certeza aunque la pro¬ 
babilidad de que ocurra sólo sea de uno por mil millones. Sin embargo, 
el número total de genotipos posibles de una especie es infinitamente ma¬ 
yor que el número posible de individuos. 

Norma de reacción y selección. El fenotipo nunca descubre la poten¬ 
cialidad total del genotipo. La misma comadreja que es parda en verano 
tiene la capacidad potencial de ser un armiño blanco en invierno. La dife¬ 
rencia entre un oficinista con palma de la mano lisa y la mano callosa 
de un obrero que haga un trabajo rudo no es genética. Esta interacción 
entre potencial genético y respuesta en el desarrollo suele pasarse por alto 
en un argumento antiseleccionista que con frecuencia se aduce. Muchos 
vertebrados nacen con callos donde la piel desnuda toca al suelo, como 
en las rodillas del jabalí Phacochacrus y en la pechuga del avestruz. Estos 
callos comienzan por aparecer en los embriones mucho antes de haber sido 
usados. Sobre esta base se argumenta que si los callos son la reacción a la 
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Fio. VIIM. Longitud del cráneo de topos adultos machos y hembras (Tulpa europaea) antes 
(1938-1941) y después (1949-1950) de un invierno catastrófico para ellos. (Según Stein, 

1951 .) 


fricción sobre la piel y si no hay tal fricción en los embriones, la apariciói 
de los callos en el embrión debe considerarse como una “herencia de carac 
teres adquiridos”. El argumento pasa por alto una serie de puntos. En pri 
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mor lugar, la mayoría de los órganos deben constituirse mucho antes de ser 
usados, de lo que ofrecen ejemplos destacados el ojo y muchas partes del 
sistema nervioso central. Si la presencia de callos resulta ventajosa para 
el animal joven, la selección con seguridad favorecerá su formación en 
una fase precoz, para que disponga de ellos cuando lo necesite inmediata¬ 
mente después del nacimiento. En ausencia de callos preformados, el ro¬ 
zamiento producirá ampollas e inflamación (pie posiblemente pueden de¬ 
terminar una infección grave o que se alimente sin eficacia. La facilidad 
para la formación de callos está bajo un control genético parcial, como los 
restantes componentes del fenotipo. El paso de una especie a un nuevo 
nicho en el (pie exista una “demanda” brusca de la posesión de callos 
planteará una enérgica presión de selección en favor de la formación de 
callos. El modo de responder de un individuo dado depende de la fre¬ 
cuencia con (pie aparezcan en su genotipo genes que faciliten la forma¬ 
ción de callos. Aunque la presencia de tales genes sólo puede descubrirse 
por una modificación del fenotipo en condiciones excepcionales, sin em¬ 
bargo son estos genotipos los que se favorecerán por la selección. A medi¬ 
da (pie los genes (pie favorecen la formación de callos se acumulan en 
el acervo de genes, aumenta la probabilidad de su penetrancia precoz en el 
fenotipo. Finalmente aparecen callos en la fase embrionaria. Se trata de 
un modelo evolutivo (pie se ha establecido bien para otros caracteres y 
organismos. 

Respuesta fenotípica (fenocopia) y selección. El mismo genotipo pue¬ 
de producir diferentes fenotipos en condiciones ambientales distintas. Un 
ambiente extremado puede sacar a luz posibilidades de desarrollo (pie no 
aparecen en condiciones más normales; permite (pie se manifiesten factores 
genéticos (pie normalmente no alcanzan el umbral de la expresión fono- 
típica. Este efecto de umbral explica recientes experimentos de selección 
efectuados por Waddington (1953a). Cuando las ninfas de Drosophila me- 
lanogaster, de 21-23 horas, reciben un choque de temperatura (4 horas 
a 40'), aproximadamente el 40 por ciento de las moscas (pie salen del 
huevo son “carentes de venación cruzada”. Los troncos formados a partir 
de moscas seleccionadas por este carácter, responden más fácilmente al 
tratamiento de generación en generación hasta que surgen moscas caren¬ 
tes de venación cruzada; incluso de ninfas sin tratar. La interpretación 
más sencilla se basa en la observación de (pie aproximadamente el 60 por 
ciento de las moscas no responden al choque debido a la falta o a la in¬ 
suficiencia de genes capaces de responder al tratamiento. Sólo responden 
las moscas que poseen un suficiente número de los numerosos genes «pie 
contribuyen al estado de carencia de. venación cruzada (Stern, 1958; Milk- 
man, 1960a. b, 1961). La presencia de genes para la carencia de venación 
cruzada con escasa frecuencia no basta en condiciones normales para clo- 
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var al fenotipo por encima del umbral de visibilidad. Sin embargo, el tra¬ 
tamiento descubre a las moscas portadoras de tales genes y su selección 
persistente permite una acumulación creciente en el acervo de genes de 
los (pie contribuyen a la carencia de venación cruzada hasta que el 
carácter se manifiesta en el fenotipo aunque no se aplique el choque. 
Milkman (1960a, b, 1961) y Bateman (1959) han analizado más los aspectos 
genéticos y de desarrollo de esta selección y Waddington (1957) ha descrito 
otro caso similar (bitórax). El término “asimilación genética” que Wad¬ 
dington utiliza para estos casos me parece pobremente elegido porque no 
destaca el punto esencial de que el tratamiento térmico meramente descu¬ 
bre (pie, entre un número de individuos, ya hay portadores de poligenes o 
de modificadores del fenotipo deseado. Lo que realmente sucede es una 
selección umbral. Muchas observaciones que antes se interpretaban en 
términos lamarckianos o como consecuencia del efecto de Baldwin, pro¬ 
bablemente se deben al mismo efecto de selección umbral. 

Estructuras perjudiciales. Uno de los posteriores argumentos antisélec- 
cionistas se aproxima a la siguiente afirmación: “la selección natural no 
puede ser muy eficaz ya que permite que se establezcan estructuras 
no adaptativas e incluso perjudiciales”. Esta aseveración se funda en varios 

supuestos no demostrados o en interpretaciones evidentemente erróneas 
que liemos de discutir. 

En primer lugar, uno nunca puede afirmar con seguridad (pie una 
estructura dada no posea importancia selectiva. Los peculiares peines tar- 
salcs de los machos de ciertas especies de Drosophila ha resultado que 
poseen una función importante durante la copulación; las pautas de 
color de los caracoles Cepaca poseen una importancia críptica, ya (pie 
disminuyen la presión de los animales de presa (Caín y Sheppard, 1950). 
Muchos aspectos del fenotipo pueden poseer funciones que no se entien¬ 
den plenamente. El fenotipo visible es, en grado considerable, simplemente 
el subproducto incidental de un genotipo pleiótropo seleccionado por su 
adaptación general. Dado que la selección favorece ciertos genes y combi¬ 
naciones de genes, importa poco que algunas manifestaciones del fenotipo 
no sean directamente adaptativas, siempre que no sean perjudiciales. Hay 
muchos de estos caracteres “admisibles” en cada fenotipo como ya hemos 
señalado al considerar el polimorfismo (Capítulo VII). 

Muchas estructuras poseen diferentes valores selectivos en diferentes 
fases del ciclo de vida. Un genotipo puede estar favorecido por la selec¬ 
ción porque es superior en una fase precoz del ciclo de vida aunque pro¬ 
duzca un fenotipo desventajoso en la fase adulta posterior o durante 
la vida postreproductora. Es muy posible, por ejemplo, que las grandes 
astas del ciervo volante (Ccrvus megaceras) estén seleccionadas, debido a 
que. los machos con anteras relativamente máximas son los que tienen 
más éxito en la clase de la primera edad, que participa en la reproducción. 
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Esto liaría más por aumentar la frecuencia de genes para el gran tamaño 
do las astas <pie por disminuir la cierta contraselección para las astas 
excesivas que pudiera producirse en las clases de edad superior (su¬ 
poniendo, en todo ello, que el tamaño del cuerpo posea ventajas selecti¬ 
vas). Lo que se selecciona es el genotipo como un todo. Otra categoría de 
caracteres agrupa los que, aunque carecen de ventaja selectiva notoria, al 
menos no son desventajosos. Los componentes selectivos neutros del 
fenotipo pueden establecerse en una población o en una especie si son 
el subproducto pleiótropo de un genotipo selectivamente superior (véase 

Capítulo X). 

Un último tipo de objeciones elevado contra la potencia de la selec¬ 
ción natural se refiere a la afirmación de que caracteres tan complejos 
como el ojo y el cerebro, (pie muestran una adaptación perfecta, no han 
podido evolucionar gradualmente por mutación fortuita y la consiguiente 
selección. Este problema se considerará en el Capítulo XIX. 

La fuerza de la selección 

Los cálculos clásicos del poder de la selección natural (Fisher, 1930; 
Ilaldane, 1932) se basaban deliberadamente en diferencias muy ligeras 
del valor selectivo de los genes que compiten, con el fin de demostrar (pie 
se producen cambios evolutivos incluso cuando un gene es superior a su 
alele únicamente en un 0,1 por ciento. Se están acumulando muchas pila¬ 
bas que indican que las diferencias en valores selectivos entre genotipos 
que se producen en poblaciones naturales pueden subir al 30 o 50 por 
ciento Así lo lia mostrado Gershenson (1946) para el morfo negro del 
hámster (Cricetus), Goldschmidt (1947), Ilaldane (1957) y Kettlewcll 
(1961) para el melanismo industrial (Tabla V1II-1) y Dobzhansky (1951) 
v colaboradores para las ordenaciones de genes en Drosophila (véase tam- 

bien Capitulo IX). 

Tabla VII1-1. Mortalidad diferencial de Biston brtularia liberada en diferentes bosques 

(.según Kettlewcll, 1961) 


Número liberado 

mi.» 

M el tínico Válido 

Igual 

Igual 

•173 196 

147 137 


Tipo de 
bosque 

Agrisado 

Fuliginoso 

Agrisado 

Fuliginoso 


Número comido 
por las aves 

M clónico Pálido 

161 26 

15 43 


Porcentaje recaíitti¬ 
rado vivo 

M dánico Pálido 


6,3 

27,5 


12.5 
13.0 
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La rapidez con que han aparecido estirpes resistentes al DDT en la 
mosca corriente (Masca) y otros insectos, o con que se han hecho resis¬ 
tentes a los antibióticos diversos gérmenes patógenos demuestra asimismo 
la magnitud de algunos coeficientes selectivos. 

La rapidez de la respuesta a los factores selectivos del medio también 
se descubre en la sensibilidad de respuesta del genotipo a cambios del 
ambiente. Así se lia establecido para los cambios estacionales en las fre¬ 
cuencias de genes, como en el caso de inversiones de ciertas poblaciones 
de Drosophila pseudoobscura (Dobzhansky, 1951) y de D. funebris (Du- 
binin y Tiniakov, 1945) y las formas de color de la mosca doméstica (Sac- 
ca, 1956) y en el escarabajo Adalia (Timoféeíf-Ressovsky, 1940b) y en el 
hámster (Gershenson, 1946). La magnitud de los coeficientes de selección 
permite efectuar un estudio experimental de tales genes en el laboratorio, 
y magnífica labor de Dobzhansky y su grupo sobre el significado selec¬ 
tivo de las ordenaciones de genes en Drosophila ha contribuido mucho a 
hacernos comprender como opera la selección natural. 

Particularmente impresionante es la extraordinaria sensibilidad do la 
respuesta selectiva a ligeros cambios del ambiente. La literatura registra 
numerosos casos de genes o de ordenaciones de genes (pie resultan suma¬ 
mente ventajosos en un medio, por ejemplo a 25", pero que son neutros o 
perjudiciales en otros medios, por ejemplo a 16° (Dobzhansky, 1951). Como 
ejemplo típico puede citarse el siguiente: las poblaciones experimentales 
de Drosophila pseudoobscura se alimentaron con dos especies de levadura 
(Zygosaccharomyces y Klocckcra). Las poblaciones contenían dos ordena¬ 
ciones de genes (Standard = ST y Chiricalma = Cll), cuyos heterocigotes 
eran manifiestamente superiores a 25°. Esta heterosis de ST/CII desapare¬ 
ce para los troncos de Zygosaccharomyces a 21", en que ST/CII y ST/ST 
muestran adaptación igual y superior a ClI/CH. A 16° no parece existir 
ninguna diferencia apreciable en la adaptación de ninguno de los tres ge¬ 
notipos en ninguna de las dos condiciones de cultivo (Dobzhansky v 
Stassky, 1954b). La extremada sensibilidad del genotipo a las condiciones 
ambientales no puede ponerse en duda ni en los casos en que las diferen¬ 
cias de viabilidad no se manifiestan en el fenotipo visible. Pueden produ¬ 
cirse cambios bruscos en una población en el curso de pocas generaciones. 

En la explotación de los recursos naturales, debemos tener mucho cui¬ 
dado en evitar una selección indeseable. Por ejemplo, los cazadores que 
continuamente tiran a los ciervos que tienen las mejores astas, efectúan 
una presión de selección en favor de la conformación inferior de las astas. 
Ea disminución de la frecuencia de la zorra plateada y la propagación de 
cualidades indeseables en varios animales de caza (Voipio, 1950) puede en 
parte deberse a esta selección negativa. La pesca comercial también a 
veces establece tales presiones perjudiciales de selección. El salmón rosa¬ 
do (Oncorhynchus gorbuscha) del sudeste de Alaska consta de muchas po- 
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blaciones locales, que difieren en la época de desove. La pesca solo se per¬ 
mite durante una temporada, pero ésta se inicia antes de que comience 
la emigración do’l salmón y sólo desde .pie se establece la veda se protege 
eficazmente la especie. En consecuencia la dura presión de la pesca se . 
efectuado sobre los primeros movimientos de la especie y se ha traduc.do 
en la virtual extinción de ellos. En 20 de 22 localidades se ha retrasado 
concretamente la fecha en que se llega al 75 por ciento de la pesca por 
temporada. En una localidad, por ejemplo, este punto del 75 por cier 
se alcanzó el 28 de julio en 1921, el 2 de agosto en 1926, el 9 de agosto en 
1930 el 16 de agoio de 1936, y el 18 de agosto de 1944. Si la estacón 
de pesca se hubiera dispuesto para proteger no solo las ultimas salida, 
sino también las primeras, la pesca no se hubiera traducido en esta elimi¬ 
nación virtualmente completa de las poblaciones con genes para el dcso> o 

precoz (Vaughan, 1947). 

La eficacia de la selección natural puede verse de otras maneras. Una 
de ellas es el desarrollo rápido de estirpes resistentes de insectos frente a 
cualquier insecticida. En la agricultura y horticultura continuamente se 
están introduciendo nuevos insecticidas para competir con el problema de 
la resistencia. Dos años después de haberse usado DDT para el contr 
de la mosca doméstica se habían desarrollado estirpes resistentes, con 
independencia, en diversas partes del mundo. La literatura sobre este 
tema es tan voluminosa .pie se han publicado monografías y bibliografías 
especiales (por ejemplo, Babers y Pratt, 1951; Brown, 1958). Análogamente 
los microorganismos tienen la capacidad de desarrollar estirpes resistentes 
a los antibióticos y otros fármacos. Esta resistencia resulta de la selecc. 
de unas cuantas mutaciones o combinaciones de genes resistentes, exacta¬ 
mente como en los organismos superiores. En vista de su importancia prac¬ 
tica se lia estudiado en varios laboratorios el desarrollo de estirpes rtsi. 
tentes en microorganismos e insectos. El descubrimiento sorprendente de 
estos estudios es la multiplicidad de rutas por las que puede alcanzarse U 
mismo objetivo. La resistencia al DDT, en Dwso,Mla mdanogasterse^ 
cansó de tres modos muy distintos en tres laboratorios diferentes (Crou 
1954; Sokal y Iluntcr, 1954; King, 1956). Para resúmenes mas recientes 
véase Milani (1956), Crow (1957), King y Somme (1958) y Oshima (1958 . 

La enfermedad es otro factor selectivo de maxima importancia con 
ha estudiado brillantemente Haldane (1949c). La resistencia a la enferme¬ 
dad puede dar una ventaja selectiva sobre un competidor, .ndividuoo 
especie, que no sea inmune. Diferentes genotipos diferirán ™ sus pío- 
piedades inmunológicas. Enfermedades muy especificas de huésped ( - 

pos de parasitismos) tendrán efectos ecológicos muy distintos (por eje 
pío poner a disposición recursos alimenticios para los competidores) que 

las enfermedades menos específicas. 
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El fenotipo como compromiso 

Una de las razones por la que a veces se pone en duda el papel de la 
selección natural en la evolución es, cosa curiosa, que no se la considera 
suficientemente eficaz. ¿Por qué una especie no adquiere una mayor velo¬ 
cidad de carrera si ello le ayuda a huir de sus enemigos? ¿Por qué no 
produce más crías? Tales cuestiones pasan por alto el hecho de que el fe¬ 
notipo es un compromiso entre todas las presiones de selección y que 
algunas de ellas se oponen entre sí. El criador de animales domésticos 
sabe muy bien que la producción de huevos en las gallinas o de leche en 
las vacas ha aumentado por una fuerte selección, pero también sabe que 
por este éxito se ha pagado un precio. Las estirpes de alto rendimiento 
de los animales domésticos no hubieran podido sobrevivir en la naturaleza 
expuestos a los elementos y en competencia con otras especies. La adapta¬ 
ción es una propiedad del genotipo total. El fenotipo es el producto de un 
compromiso obligado por la necesidad de equilibrio. La literatura reciente 

Tabla Vil 1-2. Supervivencia lie los estorninos suizos (Sturims vulgares) al dejar el nido 

(según Lack, 1954) 

Número Número Número de capturas de más de 3 meses 

en la de crías -- 

nidada anilladas Por 100 crías anilladas Por 100 nidadas anilladas 

Nidadas tempranas 

1 fio — — 

2 328 1,8 3,7 

3 l 278 2,0 fi.l _ '* 

4 3 95G 2,1 8,3 

5 0 175 2,1 10,4 

fi 3 156 1,7 10,1 . 

7 651 1,5 ) 

8 120 0,8 ( ■>* •* 

9,10 28 0,0 ' — 

• 

Total 15 757 T94 — 

Nidadas tardías 

1 14 ^ 


2 

192 

> 2,3 

5,8 

3 

7fi2 

í 


4 

1 564 

2,2 

8,9 

5 

1 425 

1,8 

8,8 

6 

438 

1,4 

8,2 

7 

49 

0,0 

— 

Total 

1 474 

1,99 

• 
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presenta muchos ejemplos de este compromiso. Lack (1954b) mostró que 
el tamaño de nidada en las aves está regulado para producir el máximo 
número de descendencia. Si pusiera demasiados huevos, la eficacia con 
(pie alimentan los padres disminuiría y el número de aves, en último ter¬ 
mino, se reduciría (Tabla VIII-2). Kramer (1946) y Slebbins y Robinson 
(1946) han observado que en los lagartos, análogamente, dos presiones de 
selección opuestas determinan el tamaño de nidada o el tamaño de los 
recién nacidos. Donde los adultos sufren gran mortalidad existe un pre¬ 
mio para el gran tamaño de nidada para llenar los territorios vacíos. Calan¬ 
do existe poca depredación, como sobre los islotes rocosos pequeños o 
en las montañas, los adultos tendrán gran longevidad y ocuparán todos 
los territorios disponibles. Las crías nacidas en un estado avanzado ten¬ 
drán la máxima probabilidad de sobrevivir en estas condiciones (pie se 
traducen en una selección para los pollos poco numerosos pero grandes. 
Diversas excepciones a las reglas ecogeográficas se deben al parecer a un 
conflicto de presiones de selección (Snow, 1954a; Mayr, 1956; Uamilton, 
1961; véase Capítulo XI). Se conocen varios casos en Peromyscus (blair, 
1947; Jlayne, 1950) en los que el límite de una “raza de sustrato" no 
coincide con el límite del sustrato. Cuando un ratón de playa pálido se 
extiende por la zona de suelos oscuros, o cuando una raza procedente de 
sucios rojizos penetra varios kilómetros en el ámbito de suelos grises, evi¬ 
dentemente la superioridad general (fisiológica) de la raza más agresiva 
sobrepasa la desventaja de su insuficiente fusión con el sustrato. Como 
en estos casos se trata de desplazamientos recientes en la distribución, es 
de esperar que la selección corregirá a su tiempo esta discrepancia. 

Estos casos ilustran muy bien el período de latencia entre una nueva 
situación v la respuesta a la selección. Una latencia similar a veces se ob¬ 
serva cuando un animal mimético coloniza una zona en que falta el mo¬ 
delo. Así ha sucedido, por ejemplo, con algunas serpientes que imitan la 
serpiente de coral sumamente venenosa. El mimetismo de la serpiente de 
coral es, en realidad, muy apropiado para demostrar los múltiples com¬ 
promisos que hace la selección natural. El mimetismo en estas serpientes 
generalmente se inicia a partir de un dibujo roto generalizado de bandas, 
v puede ir a o proceder de mimetismo batesiano, inulleriano, o uno y otro 
(Hecht y Marien, 1956). El fenómeno de los denominados “estímulos 
superóptimos” de los otólogos es una prueba final de los muchos compro¬ 
misos hechos por la selección natural. Los animales poseen tendencias in¬ 
natas a reaccionar a ciertos estímulos ofrecidos por el medio y en particu¬ 
lar por otros individuos coespecíficos. El pollo hambriento de la gaviota 
argéntea (Larus argcnlatus), por ejemplo, da una respuesta de petición 
cuando ve el pico amarillo del padre con una mancha roja cerca de la 
punta. Sin embargo, los experimentos han mostrado que un objeto mas 
largo v más fino con más rojo y más contraste despierta una respuesta 
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todavía más pedigüeña (Tinbergcn y Perdcek, 1950; Fig. Vil 1-2). El de¬ 
sarrollo de un pico que incorporara estímulos para provocar las máximas 
reacciones alimenticias de la cría no se ha realizado, a pesar de la evi¬ 
dente presión de selección favorable, porque habría constituido un instru¬ 
mento muy ineficaz para un depredador que vive de residuos como la 
gaviota argéntea. 



Tí VIII-2. Modelo de rico «ipcroptimo que desencadena 126 respuestas de notición en 
pollos de Lotus, frente a 100 por el modelo que imita la cabeza del padre. (Sogún Tinber- 

gen y Perdeck, 1950.) 


El fenotipo en todos los casos de conflicto está determinado por la 
fuerza relativa de las dos presiones de selección opuestas. Esto parece 
evidente, pero a veces se olvida en las discusiones sobre selección. Tome¬ 
mos cíe ejemplo el caso famoso de la frernddicnliche Zwcckmüssigkeit de 
los insectos que provocan la formación de agallas y de sus huéspedes 
¿Por qué, corno se pregunta Becher (1917), una planta hace la agalla que 
constituye un domicilio tan perfecto para un insecto que es su enemigo? 
De hecho nos enfrentamos aquí con dos presiones de selección. Por una 
paite, lá selección trabaja sobre una población de insectos de agallas y 
favorece a aquellos cuyos productos químicos estimulan la producción 
de agallas que ofrecen una protección máxima a las jóvenes larvas. Esto, 
evidentemente, es cuestión de vida o muerte para el insecto de agallas y 
constituye, pues, una fuerte presión de selección. La presión de selección 
opuesta de la planta es en la mayoría de los casos sumamente pequeña 
porque tener unas cuantas agallas disminuye muy poco la viabilidad de 
la planta. El “compromiso” en este -caso está muy en favor del insecto 
de agallas. Una densidad excesiva del insecto de las agallas suele impe¬ 
dirse por factores que dependen de la densidad y no relacionados con la 
planta huésped. 

Las pruebas de la selección natural son tan universales en la naturaleza 
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v tan abundantes en la experimentación que parece curioso, re¬ 

trospectivamente, que su importancia se haya combatía s.em,pr tjncho 
actualmente hay todavía biólogos que continúan negando la miportancia 
de la selección natural cuanto apenas merece la pena acumular mas pr 
bas de su validez universal. Más bien ha llegado el momento de míen ar 
abordar algunos problemas enigmáticos y en parto sin resolver asociados 
con el fenómeno de la selección natural. Los dos problemas que me gusta¬ 
rla destacar son de naturaleza muy distinta: el uno plantea la cuestión de 
cómo opera la selección natural y el otro cómo afecta el curso ulterior 

de la evolución. 


f j( , población como unidad de ventaja selectiva 

Las poblaciones tienen una serie de atributos que suponen una fuerte 
ventaja selectiva para población como un todo, pero no al parecer sobre 
ningún individuo o genotipo dentro de la población. En alguno de estos 
casos es difícil ver cómo la selección de individuos establecerá el «pul* 
brío particular de genotipos (pie produce los resultados óptimos para la 

P ° b /S!' aberrante de sexos. Fisher (1930), Bodmcr y Edwards (1900) 
Kolman (1960) y Sl.aw (1961) han demostrado que la selección natural 
normalmente tiende a igualar el gasto parental dedicado a la producción 
de los dos sexos. Hay especies en las que se producen razones de sexos 
más o menos aberrantes (por muy distintas razones) y donde es aun asan o 
cómo actúa la selección (de modo intra o de modo intcrpoblacional . Las 
desviaciones de la razón normal de sexos (50:50) están contrarrestadas en 
Ascllus aauaticus por disminución de la fecundidad de los cruzamientos 
entre los troncos que se desvían de lo normal en la misma dirección ( mas 
hembras” o “más machos”) y la l.eterosis en cruzamiento entre troncos 
que se desvían en direcciones opuestas. Esto tiende a mantener el eqml,- 
bvio poligénico en favor de la razón normal de sexos (Tadmi 1958). 

En Drosophila se han descrito dos tipos de factores de la razón de 
sexo En un tipo la infección de las hembras por espiroquetos mata los 
huevos fecundados por los espermatozoides portadores de 1 de modo que 
sólo se producen hijas (Poulson y Sakaguchi, 1961). En el otro tipo, repre¬ 
sentado por D. pseudoobscura, la condición la portan los machos. In 
factor genético ligado al sexto provoca la eliminación del cromosoma ) du¬ 
rante la espermatogénesis y una división adicional del cromosoma A. ha¬ 
les .nachos producen sólo hijas (Wallace, 1948). Las presiones de selec¬ 
ción opuestas por las que se mantienen en las poblaciones estos actores 
para las razones del sexo, se han estudiado por Shaw (Llo9) > Wat- 

son (1960). , _ . , , 

Velocidad de mutación. Muchos genetistas han señalado que pioba- 
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blementc existe una velocidad de mutación óptima para toda población 
dada. En una población que ya sea muy variable genéticamente, debido 
a los diversos dispositivos discutidos en los Capítulos Vil y IX, pue¬ 
de no ser necesario e incluso resultar perjudicial, más mutaciones. Por 
otra parte, en una población genéticamente bastante homogénea, un 
aumento en la velocidad de mutación pudiera tener gran ventaja selec¬ 
tiva aunque resultara perjudicial para los cigotes específicos indicados, en 
vista de la naturaleza perjudicial de la mayoría de las mutaciones. ¿Cómo 
puede establecerse el número óptimo de “genes imitadores” enfrente de 
la fuerte selección en contra? 

Velocidad de dispersión. Las tendencias opuestas para el sedentarismo 
y para la condición contraria, el flujo de individuos de una población a 
otra, tiene también un equilibrio óptimo. Una dispersión excesiva des¬ 
truye la adaptación ecotípica, y una dispersión pequeña induce la repro¬ 
ducción dentro de la misma estirpe. Una vez más la ventaja del equili¬ 
brio adecuado parece ser para la población como un todo más que para el 
individuo. Y esto se aplica a todo el intrincado equilibrio de factores que 
determinan el grado de reproducción dentro de la población o con indi¬ 
viduos de lucra. Sólo contados de estos factores benefician a un individuo 
per se, y gran parte de ellos benefician a la población como un todo. 
¿Cómo pues este equilibrio se regula por selección natural? 

Existen otras numerosas propiedades de poblaciones en las que pare¬ 
cen producirse conflictos semejantes entre el provecho del individuo v el 
de la población. Un razonamiento a priori me convence de que el con¬ 
flicto no debe existir. Si una condición dada existe, debe ser resultado 
de selección, es decir, del éxito desigual de genotipos. Sin embargo, con¬ 
viene efectuar un análisis más detallado de tales casos. Ilaldane (1932:207) 
tal vez haya sido el primer autor que lia llamado la atención sobre el pro¬ 
blema de lo (pie denomina caracteres “socialmente valiosos pero indivi¬ 
dualmente desventajosos”. Señala en particular los “caracteres altruistas”, 
como los (pie tendrían importancia para la humanidad. Observa que en 
poblaciones grandes “las ventajas biológicas de la conducta altruista so¬ 
brepasan las desventajas sólo cuando una proporción sustancial de la tribu 
se comporta de modo altruista”. Sin embargo, el cuidado por los padres, 
(pie depende de caracteres altruistas, tiene una clara ventaja selectiva en 
el hombre y otras especies. 

La solución que suele proponerse para la dificultad planteada por el 
conflicto entre un beneficio para el individuo y otro para la población con¬ 
siste en considerar la población más que el individuo como la unidad de 
selección. Las especies, entonces, se consideran como un agregado de po¬ 
blaciones (pie compiten entre ellas, cada una de las cuales con una mezcla 
fortuitamente diversa de caracteres. Las poblaciones con combinaciones 
afortunadas prosperarán, las que tienen “malas bazas” se extinguirán. Esta 
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interpretación sería suficiente si la especie fuera un conjunto así de grupos 
completamente aislados. En realidad existe un extenso intercambio de ge¬ 
nes entre poblaciones, generación tras generación, pero el efecto de 
este factor sobre la selección entre poblaciones no sé que se haya evalua¬ 
do minea do modo adecuado. Parecería preferible buscar selecciones ba¬ 
sadas sobre ventajas de genotipos individuales como la explicación de 
Fishcr sobre una pareja razón de sexos. 


Selección para el éxito reproductivo 

Incluso la selección, con su casi increíble eficacia y sensibilidad, tiene 
un punto débil en su armadura. La adaptación se mide en términos de la 
contribución hecha al acervo de genes de la siguiente generación, es decir, 
en términos del éxito reproductivo. Normalmente, no hay mejor modo de 
determinar la adaptación general. Sin embargo, esto establece un premio 
no sólo para la viabilidad general sino para al “mero éxito reproductivo 
En los últimos años se ha descrito un creciente número de casos en los 
(pie un genotipo se ha propagado por una población, no por ningunas ra¬ 
zones de superioridad general, sino, simplemente, porque era un repro¬ 
ductor superior. A veces esto resulta comparativamente inocuo, como en 
varias formas de dimorfismo sexual. Entre los machos de las aves del pa¬ 
raíso el individuo capaz de estimular sexualmente más, inseminará el má¬ 
ximo número de hembras y contribuirá con el máximo número de genes al 
acervo de genes de la siguiente generación. Esta es la razón de los casi 
absurdos ornamentos de los machos en muchos de estos grupos de aves 
en los que un solo macho puede fecundar muchas hembras. Podría supo¬ 
nerse que el macho que despliega el máximo vigor en el galanteo, posee, 
por término medio, una viabilidad superior; sin embargo la extremada no¬ 
toriedad de tales machos puede llevar a la especie a una posición suma¬ 
mente precaria y la aparición de un nuevo animal de presa más eficaz 
puedo arruinar la especie. En las especies de animales que no se empa¬ 
rejan, se establece un premio elevado para el vigor sexual de los machos. 
El macho más activo dejará más descendencia a igualdad de condiciones. 
Hay muchos genes que parecen tener un efecto sobre el nivel de la acti¬ 
vidad sexual (véase Capítulo V para una consideración más detallada). 

Hay razones para creer que muchos genes imitantes de Drosopliila son 
perjudiciales de modo primario por ser responsables de una disminución 
del éxito sexual. Reed y Rced (1950) no encontraron diferencia de viabili¬ 
dad entre troncos, por lo demás en gran parte isogénicos, de moscas de 
tipo salvaje v de ojo blanco, pero los machos de ojo blanco sólo tenían 
en la copulación el 75 por ciento del éxito de los machos de tipo salvaje. 
Sin embargo, como lo mostraron Morpurgo y Nieolelti (1956), otros fac¬ 
tores, además de la selectividad de las hembras, afectan la frecuencia de 


i-Aciones puic iikduckn la va ni ación gen ótica 


215 


estos genes en las poblaciones. Genes que pueden poseer efectos pleiótro- 
pus sobre el vigor sexual, se han observado también en otros organismos, 
poi ejemplo por Caspari (1950) para un gene de pigmento en Ephestia. El 
vigor sexual masculino puede variar geográficamente dentro de una mis¬ 
ma especie. En tales casos existe un ajuste fino, en cada región, entre el 
vigor sexual de los machos y el umbral de disposición de las hembras 
La selección para el elevado éxito reproductivo puede ser uno de los 
actores que contribuyen a las enormes fluctuaciones de tamaño de pobla¬ 
ción entre ciertas especies de roedores o, de hecho, de todo tipo de animal 
sometido a una perdida catastrófica de población. Los individuos que so¬ 
breviven a estas destrucciones se encuentran en un nicho virt.ialmente 
vacante que sitúa un elevado premio a los genotipos que poseen el poten¬ 
cia reproductor mas elevado. Los afídidos o Daplmia en primavera re- 
sik Iven este problema abandonando la reproducción sexual; los ratones 
campestres del género Microlus por la rapidez con que maduran y se su¬ 
ceden las generaciones. Una ratona de campo, Microlus arcalis, puede ser 
fecundada a los 13 días, antes inmediatamente después de destetada y 
reproducirse por primera vez a los 20 días. Vuelve a copular inmediata¬ 
mente después del parto y puede producir camadas cada 3 semanas en 
condiciones favorables. Una hembra en cautividad produce 24 camadas 
en -( meses (I-rank, 1956). Aunque por este tipo do reproducción ince¬ 
sante con frecuencia lleva a una destrucción parcial o casi completa del 
habitat, la selección natural, evidentemente, ha sido incapaz de incorporar 
tactores que pudieran amortiguar las fluctuaciones insanas por el hecho 
del premio elevado puesto al claro éxito reproductor. Pudiera existir una 
correlación inversa entre la importancia de factores dependientes de. la 
densidad para una especie y el premio al éxito reproductivo. La capacidad 
reproductiva de los animales pelágicos sostiene esta hipótesis. 

En todos los casos mencionados los genes se favorecen porque confieren 

una ventaja reproductiva pero no hay pruebas claras de la naturaleza 

cíe la influencia residual de estos genes sobre la adaptación general. Si son 

muy perjudiciales sin duda llevarán a cabo el exterminio de las pohlació- 

nes respectivas. La existencia de genes con gran ventaja reproductiva, pero 

con una viabilidad tan baja que conduzca al extermina), es una manifiesta 
posibilidad. 

Crosby (1949) ha postulado que en dos poblaciones inglesas de la pri¬ 
mavera (Prímula vul&iris) se difunde un complejo de genes desfavorable 
porque aumenta la polinaeión de sus portadores. El resultado sería la sus¬ 
titución de la heteroestilia, normal en Primulaceae, por la homoestilia. Sin 
embargo. Ford (1957) cree que la homoestilia, no se difunde constante¬ 
mente y que el equilibrio en el polimorfismo para las dos condiciones se 
desplaza siempre' que las condiciones ambientales locales piden un aumen¬ 
to o una disminución de la cantidad de reproducción interior (por homoes- 
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tilia). La presión meiótica (Capítulo IX) os otra condición (pie se mantiene 
en las poblaciones, simplemente porque contribuye al éxito reproductivo, 
pero no perfecciona la viabilidad ni la capacidad concurrente (Hirai/umi 
y col., 1960). En todos estos casos (véase también Fislier, 1941) la selec¬ 
ción favorece genotipos que tienen éxito meramente reproductor, pero que 
no contribuyen al valor de supervivencia de la especie en su conjunto. 
Esta esencial debilidad de la selección natural es un peligro potencial para 
toda especie, incluyendo la humana (Capítulo XX). 

Darwin fue consciente de la importancia del éxito en la reproduc¬ 
ción y la estudió en parte bajo el epígrafe de “selección sexual”. Sin 
embargo, la selección en favor del éxito en la reproducción en muchos 
casos nada tiene que ver con la selección sexual. El grado en que la se¬ 
lección sexual de Darwin cae bajo el epígrafe de “mero éxito repro¬ 
ductivo” sólo podrá determinarse después de una completa reconsideración 
de su material. 


¿La selección es destructora o creadora? 

En los días en que todavía se combatía vigorosamente la validez del 
“darvvinismo” la cuestión crucial era si la selección es o no “creadora”. Si 
el cambio evolutivo se debiera a la brusca aparición de tipos enteramente 
nuevos, la única función posible de la selección sería una aceptación o 
una repudiación a posteriori. Análogamente, pensando en los términos 
mendelianos primitivos, si hubiera que considerar las mutaciones como 
los principales actores de la escena evolutiva, tendríamos que recurrir 
poco a la selección. Mientras se defina la selección tipológicamente, como 
algo que elimina todas las desviaciones del tipo o “todo lo inferior , debe¬ 
mos atribuirle un papel puramente destructivo. Quien piense tipológica¬ 
mente. necesariamente responde a la cuestión ¿puede la selección ser crea¬ 
dora? con un rotundo ¡no! 

Una interpretación distinta del proceso de la selección conduce a la 
respuesta contraria. ¿Un escultor no es un creador aunque elimine frag¬ 
mentos de mármol? En cuanto la selección se define como reproducción 
diferencial sus aspectos creadores se hacen evidentes. Los caracteres son 
('1 producto del desarrollo de una compleja interacción de genes y la se¬ 
lección es lo que “supervisa” lo que llevan a cabo juntos estos genes, por 
lo (pie está justificado afirmar que la selección cica combinaciones de 
nuevos genes superiores, liste punto de vista lia sido presentado con gran 
competencia por Muller (1929), Simpson (1947), Fislier (1954), Dobzhansky 
(1954), Lerner (1959) y virtualmcnte por todo autor reciente familiarizado 
con los nuevos descubrimientos de la genética de poblaciones. Simpson 
da una descripción muy pertinente del modo paciente por el que la selec¬ 
ción natural consigue reunir combinaciones favorables de genes: 
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El modo de trabajar la selección como proceso creador puede explicarse del mejor 
modo por una analogía muy simplificadora. Supongamos que de un gran conjunto de 
todas las letras del alfabeto mezcladas con igual abundancia, intentamos sacar simul¬ 
táneamente las letras c, a, n con el fin de conseguir una combinación que nos propo¬ 
nemos: la palabra “can”. Sacando tres letras a la vez y desechándola, si no human 
la combinación conveniente tendríamos muy poca probabilidad de conseguir nuestro 
propósito. Podríamos consumir días, semanas e incluso años antes de realizar el propó¬ 
sito. F.l número de combinaciones posibles de las tres letras es muy grande y sólo una 
conviene a nuestro propósito. De hecho, podría no tenerse éxito nunca porque podría¬ 
mos sacar todas las ecs, as y enes en combinaciones equivocadas y haberlas desechado 
sin conseguir reunirías. Pero supongamos ahora (pie cada vez que sacamos una c, una </, 
una » en una combinación errónea devolvemos las letras deseadas al conjunto de letras 
y desechamos las restantes; tenemos seguridad de conseguir nuestro resultado y las 
probabilidades de conseguirlo lian aumentado mucho. En el peor de los casos llegaría 
un momento en que tendríamos en el conjunto ces, as y enes, pero probablemente la 
combinación se habría logrado mucho antes. Supongamos ahora que, además de devolver 
las ces, as y enes a la mezcla y descartar las restantes letras se nos permite unir dos 
cualquiera de las letras deseadas que hayamos podido retirar a la vez. Tendremos, en 
l»oen tiempo en la mezcla un gran número de combinaciones empalmadas de en, en 
y mi además de gran número de enes, as y ces para completarlas si las sacáramos 
de nuevo. Nuestras probabilidades de obtener rápidamente el resultado deseado aumen¬ 
tan aún más y por estos procesos, de hecho, habéis ‘engendrado un alto grado de 
improbabilidad"; habéis hecho probable lograr rápidamente la combinación cutí, que 
tan improbable era al principio. Además, habéis creado algo. No habéis creado las 
letras c, a y ti, sino la palabra “ can ”, que no existía cuando comenzasteis. 

La validez de esta analogía resulta particularmente evidente cuando 
se aplica a caracteres poligénicos. Todo gene se acumulará en una pobla¬ 
ción que contribuya al fenotipo favorecido. 

La selección natural establece patrones duros y constituye un tamiz 
por donde sólo pasa una minoría. No hay nada accidental ni nada ciego en 
su resultado. Desde que significa reproducción diferencial, es algo que 
somete a prueba a un cigoto una y otra vez hasta el final de su ciclo 
reproductivo, en momentos buenos v en momentos malos. La teoría de 
la selección natural escapa a la debilidad fatal de todas las teorías vita- 
listas cuyos factores de “perfeccionamientos del tipo” llevan al tipo a 
callejones sin salida, siempre que cambie el medio. Por otra parte, la selec¬ 
ción natural es siempre sumamente oportunista y, .seleccionando simultá¬ 
neamente para la conservación de la variabilidad genética, está dispuesta 
en cada generación a saltar hacia nuevas direcciones. 


Á7.A1I Y ACCIDENTE 

La selección es el más importante de los factores que inducen cambios 
evolutivos por afectar a la frecuencia de genes en las poblaciones. Sin 


21 S 


i;sr !■.<;)iís animales v evolución 

embargo, no es el único factor como se señaló claramente ya al comienzo 
de la historia de la investigación cío la evolución, Entre los otros fae¬ 
tones posibles hay uno, el azar, de cuyo significado se ha discutido 
mucho. Permítaseme ilustrar con un solo ejemplo la importancia del azar. 
El carón produce muchos miles de millones de gametos durante su vida 
v la mujer muchos centenares durante la suya. Sin embargo, una pareja 
humana puede producir, en el mejor de los casos una veintena de niños. 
Es en gran parte cuestión de azar cuál de los incontables gametos forma¬ 
rán los pocos cigotes con éxito. Como virtualmente todos los gametos di¬ 
fieren entre sí genéticamente, debido al número casi ilimitado de posi¬ 
bles combinaciones de los genes parentales, es evidente que el acaso des¬ 
empeña un papel importante en determinar la constitución genética de la 
generación F, procedente de una serie de padres. El azar afecta cada 
etapa del ciclo de vida de un individuo. La mutación está en gran parte 
gobernada por azar. Así lo está el entrecruzamicnto y la distribución de 
los cromosomas durante la meiosis. El éxito de los gametos es, en gran 
parte, cuestión de azar como lo es la diferencia de constitución genética 
ile los dos gametos que forman un nuevo cigoto. H. A. Fisher (1923) ha 
mencionado accidentes de desmuestre y Chctverikov (1926) y particular¬ 
mente Sewall Wright (1931b, 1951a, 1960) han calculado sus posibles efec¬ 
tos al combinarse con otros factores como son la presión de mutación, el 
tamaño de la población, los valores selectivos de los respectivos genes, etc. 
Sewall Wright ha mostrado que de dos aleles de una población, uno pu¬ 
diera perderse enteramente en ciertas circunstancias calculables y el otro 
alcanzar una frecuencia del 100 por ciento, y ha denominado este suceso 
“fijación al azar”. 


Definición de corrimiento genético 

En lugar de restringirlo a términos rígidamente definibles, como fija¬ 
ción fortuita” la literatura sobre acontecimientos fortuitos en la evolu¬ 
ción ha empleado, cada vez más, términos tan vagos como “corrimiento 
genético” con el cual cada autor parece significar un fenómeno genético 
distinto. Si se limitaran al término de fijación fortuita, podría probarse 
bastante fácilmente que el corrimiento genético carece de todo significado 
evolutivo; si se define como corrimiento genético lodo cambio en las fre¬ 
cuencias de genes, como recientemente hace Wright (1955), se podría 
demostrar convincentemente que toda evolución se debe a corrimiento ge¬ 
nético. Dob/hanskv (1951) toma una posición intermedia y define el corri¬ 
miento genético como “fluctuaciones fortuitas en las frecuencias de genes 
en poblaciones efectivamente pequeñas” (pág. 156). Me parece (pie el 
término “corrimiento” se lia desacreditado bastante por su aplicación a 
fenómenos totalmente diferentes y por lo demás, inexplicables. Durante 
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el periodo de 193o a 1955 estuvo de moda remitir cambios evolutivos enig¬ 
máticos al corrimiento” o al “efecto de Sewall Wright” del mismo modo 
que en la precedente generación de evolucionistas se habían explicado 
cambios similares por la “mutación”. ¡La aplicación de un término técnico 
como mutación o “corrimiento” a un fenómeno inexplicado ejerce un 
peculiar efecto aliviador sobre Ja mente humana! Entre los numerosos usos 
inapropiados del corrimiento” como “explicación” de los fenómenos evo- 
utivos, ninguno tan traído por los pelos como su aplicación a interpretar 
lagunas en el registro fósil. Pero explicar saltos por corrimiento no es 
me)or en nada que hacerlo por macromutaciones o por creación 

Estos excesos son muy de sentir ya que los fenómenos fortuitos mere¬ 
cen una evaluación profunda y objetiva, considerando su enorme frecuen¬ 
cia en las poblaciones naturales. El primer autor moderno que atribuye 

l )(,l ; laciones al acaso > parece haber sido Gulick (1873, 
18. 1 Mtb) en su esfuerzo para explicar los caracteres de los caracoles 
Acha ¡mella en diferentes valles de Oahu, islas Hawai. Lloyd (1912) opina¬ 
ba que al azar se deben las diferencias entre poblaciones de ratas en di- 
1urentes casas do la India. Los Hagedoom (1921), elaborando un primer 
estudio (1917 dieron gran peso al papel del acaso en el proceso evolutivo 

po, lo qué■ |.,sl,er (1922,328) designó la supervivencia por azar como 
efecto de Hagedoorn . 

Es evidente que las frecuencias de genes se afectan por factores íortui- ' 
tos y ningún autor o pone en duda. Lo que se discute es la importancia 
evolutiva de tales fluctuaciones fortuitas de genes en poblaciones locales. 

A medida que la etiqueta corrimiento genético” se aplica con más fre¬ 
cuencia por diversos autores a cambios evolutivos tanto más importante 
resulta determinar exactamente lo que es el corrimiento genético y como 
ova nar su importancia. Me parece que no hay ninguna esperanza de 
un anahsis real del concepto “corrimiento” hasta que no intentemos cla¬ 
sificar c numero extraordinariamente diverso de fenómenos que se han 
íegislrado bajo ese nombre. Una revisión preliminar indica que hay al me¬ 
nos cinco de tales categorías, algunas muy distintas entre sí y otras que 
parcialmente so superponen. La ambigüedad equívoca de la terminología 

lia sido la causa de gran parte de la controversia reciente sobre el eo- 
miníenlo. 

I) Fluctuaciones fortuitas que conducen a fijación. Los accidentes de 
dcsmueslre se producen universalmente en poblaciones naturales. El sig¬ 
nificado evolutivo de tales fluctuaciones al azar depende de lo que contri¬ 
buyan a la adaptación los genes implicados, y del tamaño de la población 
real, de su aislamiento v de su permanencia. Las mejores pruebas pro- 

1 , < el cs, " (,l ° (lt ' poblaciones humanas. Birdscl! (1950) encuentra sor¬ 

prendentes diferencias de genes entre tribus australianas vecinas que vi¬ 
ven en medios esencialmente idénticos. Por sugerentes que sean estas 
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pruebas el hecho admite también otras interpretaciones, puesto cpie cada 
tribu ha tenido una historia algo distinta y ha estado sometida a mezclas 
algo diferentes. A esta posible objeción puede responderse comparando 
la frecuencia de genes en una población religiosa aislada con el resto de la 
población que vive en el mismo medio. Se dispone de dos de tales estu¬ 
dios. Class y col. (1952), estudiaron los dunkers de Pensilvania, secta reli¬ 
giosa aislada (ínsula) de ascendencia alemana, en la que sólo venía de fuera 
un 10 a un 15 por ciento de los individuos que se casan en cada genera¬ 
ción. En ausencia del corrimiento, las frecuencias de genes aislados en los 
dunker debería estar entre las de los Estados Unidos y las del país de 
origen (Renania). Sin embargo en varios de los siete caracteres investiga¬ 
dos existía una acusada desviación pronunciada de ambas poblaciones. I.a 
frecuencia del grupo sanguíneo A se esperaba que estuviera entre 39.5 y 
14.6 por ciento, pero había subido a 59,3 por ciento. El gene R casi había 
desaparecido de la población. Eos grupos sanguíneos M y N casi tienen 
la misma frecuencia en Renania y en Estados Unidos, sin embargo en los 
dunker el tipo M había subido del 30 por ciento esperado a un 44,5 por 
ciento, en tanto que el tipo N había disminuido desde un 20 por ciento a 
un 13,5 por ciento. Otras varias características (por ejemplo, el vello en 
los dedos, la forma de los lóbulos de la oreja) también diferían notable¬ 
mente de las frecuencias registradas para la población blanca americana. 

Una desviación todavía más notoria de la población americana vecina 
la observó Steinberg (manuscrito) en los lmtteritas. Son una secta religiosa 
que en tiempos emigró desde Alemania a Rusia y de allí, hacia 1880, a 
Norteamérica donde hoy constituyen una serie de colonias en los Dakotas, 
Montana, y partes adyacentes de Canadá. El grupo sanguíneo O se en¬ 
cuentra en un 29 por ciento de los individuos investigados en compara¬ 
ción con más del 40 por ciento en la mayoría de las poblaciones europeas 
v americanas. El grupo sanguíneo A tiene una frecuencia de, aproximada¬ 
mente', el 43 por ciento, muy por encima del 30-40 por ciento normal de 
las poblaciones europeas y americanas. El grupo sanguíneo B ha bajado 
de frecuencia y ha desaparecido por completo en dos de las colonias. 
Todavía más importante es la diferencia entre varias colonias de lmtteritas, 
aunque todas ellas proceden de fundadores íntimamente emparentados. 
Por,ejemplo, los genes del grupo A varían desde un 32 por ciento (colonia 
85) al 52 por ciento (colonia 80). Entre los genes Rh, IU varía desde el 27 
pos ciento al 68 por ciento, R- desde el 4 por ciento al 32 por ciento, 
;• desde el 27 por ciento al 64 por ciento, para citar sólo unos cuantos 
ejemplos (según Steinberg, manuscrito). Tiene interés que muchas desvia¬ 
ciones se produzcan en la misma dirección y tengan casi la misma magnitud 
que las encontradas por Class en los dunkers. Las frecuencias MN en todas 
menos una de las colonias difieren de casi todas las poblaciones blancas 
conocidas pero coneuerdan estrechamente con la de los dunkers. Los 
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datos clel grupo sanguíneo Kell difieren, en cuanto sé, de los de toda po- 
blación humana conocida. La frecuencia del gene K es nula en los negros, 
mongoles e indonesios y varía entre 2 y 6 por ciento en todas las pobla¬ 
ciones blancas conocidas. En 6 colonias de lmtteritas es de 13. 20. 21. 22, 
23 y 34 (21,2) por ciento (Steinberg inédito). La existencia de acasos de 
desmuestre en estas poblaciones humanas aisladas es difícil de poner en 
duda, sin negar sin embargo que la selección pueda haber contribuido a 
alguno de los desplazamientos en frecuencia de genes (véase luego). 

Debemos ahora plantearnos una pregunta más precisa: ¿“La fijación 
de genes debida al azar gamctico es circunstancialmente responsable de 
cambios duraderos de importancia evolutiva”? Los que en el pasado han 
contestado a esta pregunta de modo afirmativo (la mayoría de ellos no 
genetistas) han tendido a hacer uno de estos tres supuestos o) que se pue¬ 
de determinar el valor selectivo de los genes basándose en el fenotipo 
visible, b) que hay genes que son esencial o efectivamente neutros y c) que 
el valor selectivo del gene es absoluto cualquiera que sea el fondo genéti¬ 
co. Pueden elevarse objeciones válidas a cada uno de estos postulados (por 
ejemplo véase Cain, 1951a,b). Es evidente, según cálculos de Wriglit, que 
hay I ros factores que contribuyen con mayor eficacia que los demás a la 
posibilidad Me la fijación. Estos factores son la pequenez de la población, 
el grado de aislamiento, y la neutralidad selectiva del alele indicado. Com¬ 
pletamente aisladas, las poblaciones pequeñas constituyen un tipo muv 
especial de poblaciones, las poblaciones insulares que estudiaremos aparte 
(Capitulo XVII). Wright (1951b) ha destacado correctamente (pie las “fluc¬ 
tuaciones en frecuencias de genes en comunidades pequeñas, completa¬ 
mente aisladas, rara vez o nunca contribuyen al progreso evolutivo, sino 
simplemente a una diferenciación trivial o, en casos extremos, a degenera¬ 
ción y extinción”. Muy pertinente para nuestro problema es la cuestión de 
la existencia de genes neutros o casi neutros. 

El orden de magnitud de la diferencia selectiva entre aleles que coexis¬ 
ten en una población se determina con dificultad. Es evidente que una 
diferencia de valor selectivo entre dos aleles (pie ascienda, por ejemplo, a 
un 5 por ciento o menos, será difícil de demostrar en vista de la varia¬ 
ción no genética y de los errores experimentales. Sin embargo, tentativas 
recientes de determinar diferencias en los valores selectivos de aleles que 
se encuentran en poblaciones salvajes rinden con frecuencia valores hasta 
de un 10, un 30, o incluso un 70 por ciento. Por razones fisiológicas es 
imposible que existan genes enteramente neutros. Todo gene elabora un 
producto de gene” una sustancia química que penetra en la corriente del 
desarrollo. No parece realista suponer que la naturaleza de la sustancia 
química particular (enzima u otro producto) pueda carecer de todo efecto 
sobre la adaptación del fenotipo final. Un gene puede ser selectivamente 
neutro cuando se situé sobre un determinado fondo genético y en un de- 
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tcrminail,) amble*.. provisional, físico y bió.ico. Sin embargo el fonrlo 
genético como el ambiente cambia continuamente en las poblacione s natu¬ 
rales, por lo «pie considero muy improbable que ningún gene peonan™ •> 

selectivamente neutro durante mucho tiempo. 

Debo repetir una vez más (véase Capítulo Vil) que un gene no es 

selectivamente neutro por el mero hecho de que no parezca hacer una 
aportación adaptativa al fenotipo visible. Los estudios de casos de polimor¬ 
fismo equilibrado muestran una y otra vez que un gene con una mande s- 
tación visible muy poco importante (por ejemplo, la pigmentación a 
cubierta de los testículos en una polilla de la harina; Cuspan, 1950) puede 
tener profundos efectos sobre la viabilidad. Las pretensiones de Culick 
v otros 1 naturalistas de que ciertas diferencias fenol,picas entre poblacinms 
naturales se deben "evidentemente” a acasos de desnuiestre no se han pro¬ 
bado y se basan en una confusión entre gene y carácter, entre geni,tipo 

y fenotipo. # . . 

La neutralidad selectiva puede excluirse casi automáticamente siempu 

que se encuentren clinos de polimorfismo o de carácter en poblaciones na¬ 
turales. Esta clave se ha usado para predecir la importancia significan a 
(previamente combatida) de la pauta de distribución de las ordenaciones 
de genes en Drosophila pscudoobscura (Mayr. 1945) y de los grupos san¬ 
guíneos bullíanos (Ford, 1945). Virtualmente, todo caso atribuido en el pa¬ 
sado a corrimiento genético por errores de desmuestre ha vuelto a mU - 
pretarse recientemente en términos de presiones d? selección. Cito.» (1 M )- 
por ejemplo, creía .pie el descenso gradual de la frecuencia relativa deja 

zorra plateada se debía a corrimiento. Actualmente '‘«Y ^ 

les de que está implicada la selección, como son la mejoría simultanea d< 
clima y la enorme extensión de la zona en que se ha producido el des¬ 
censo (el azar habría causado un fuerte aumento en algunas zonas), . 
regularidad que está correlacionada con las densidades de población, > <1 
hecho de que genes similares en otros mamíferos por ejemplo el gene 
negro en oí hámster, se sepa que tienen grandes valores selectivos. La dis¬ 
tribución fortuita de las lloros blancas y azules en Lmanlhus panuco < 
el desierto de Mojave se interpretó como prueba de desplazamiento poi 
Epling v Dobzhanskv (1942). Sin embargo Wriglit (1943b) mostró, poi un 

análisis de varianza, que estaban implicadas presiones 
estabilidad de la pauta de distribución durante los últimos -0 anos (Eplmg, 
Lewis y hall, 19G0) indica también la presencia de factores selectivos nim 
localizados aunque no se sepa aún, si consisten en propiedades «|uumeas 
o físicas del suelo, o si dependen del nivel del agua subterranea. cU U 
orientación, o si de algún factor biótico desconocido. Hartmann (1. M) al ■- 
huyó la presencia de razas mclánicas de lagartos (Laceria) en islotes d 
Mediterráneo a corrimiento. Sin embargo Kramer me comunica por caita 
q „e todas las razas mclánicas se encuentran en islas de un solo Upo, a 


FAOTOKKS QUE HEDUCEN LA VAlUAGlON GENETICA 


22,3 


saber pequeñas y rocosas y que, siempre que se forman razas endémicas 
en tales islas, la tendencia era invariablemente hacia el depósito de más 
pigmento. Si se implicaran fluctuaciones fortuitas, casi la mitad de estas 
razas habrían resultado más pálidas y sólo la mitad más oscuras que las 
razas de las grandes islas adyacentes. El color negro ayuda a los lagartos 
a conservar el calor durante las estaciones frías y de madrugada. No so 
producen razas negras en islas semejantes de regiones donde el calor sea 
constante (como en el Mar Rojo) (Mertens, 1952). El color negro tiene una 
base poligénica y las islas más antiguas, entre las del mismo tamaño, tien¬ 
den a tener las razas más negras. 

Uno de los casos clásicos de variación que se lia atribuido con frecuen¬ 
cia al corrimiento es la variación de las pautas de color en los caracoles 
con bandas Ccpaca ncnioralis y C. hortensis. Estos caracoles son inusita¬ 
damente polimórficos, con el color básico amarillo, rosado, pardo y con 
diversos dibujos de bandas que van desde los que carecen de ellas hasta 
los que poseen cinco bandas con un número de bandas intermedias en di¬ 
versas combinaciones. Ahora se sabe que estas diferencias fenotípicas 
tienen un significado selectivo mensurable sobre diversos sustratos (Caín 
y Shoppard, 1950) y que los genotipos que producen las distintas pautas 
de color 'tienen diversas propiedades fisiológicas crípticas (Schnctler, 
1951; Sedlmair, 1956; Lamotte, 1959) que afectan difercncialmcnte la via¬ 
bilidad en distintas condiciones microclimátieas. Lamotte (1952) atribuye 
a corrimiento el hecho de que las diferencias entre colonias pequeñas sean 
mayores que las diferencias entre colonias mayores. Rasa esta conclusión 
en el supuesto de que “si las frecuencias de genes estuvieran en todos Ios- 
casos rigurosamente determinadas por el juego recíproco do fuerzas selec¬ 
tivas, su distribución sería independiente del número de individuos de las 
colonias”. Este supuesto ignora varios hechos. Las pequeñas colonias ocu¬ 
pan, por término medio, habitats más uniformes. Además, los efectos de 
la selección aparecen de modo más inmediato debido a la disminución 
de hcterocigotes en las colonias pequeñas. Las diferencias en la eanti- 

t 

Taih-a VII1-3. Temperatura ij polimorfismo de Ccpaca ncnioralis en diferentes 

distritos de Francia 

(según Lamotte, 1959) 
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dad do variación do las colonias pequeñas y grandes puede atribuirse, en 
paito, a la selección. Esto no contradice la probabilidad de que muchas 
colonias se hayan originado por un solo individuo fecundado (Mayr, 1942: 
32) v pueden también demostrar el principio del fundador (véase luego). 

Todas las investigaciones recientes indican numerosas diferencias entro 
genotipos de Cépoca con respecto a varios componentes de la adaptación. 
Eos caracoles amarillos sin bandas resisten más al calor y al frío que los 
que poseen bandas. Existe una correlación climática positiva, en Francia, 
entre la frecuencia de los caracoles sin banda y la elevación de tempera¬ 
turas de julio, v entre las frecuencias de caracoles amarillos y la disminu¬ 
ción de temperaturas de enero (Lamotte, 1959; Tabla VIII-3). De Ruiter 
(1958) observó que los caracoles de cinco bandas ponen casi dos veces 
más huevos al año en el laboratorio que los caracoles sin banda o con 
una sola banda. 

Ea frecuencia relativa «le ciertas pautas de bandas no ha cambiado en 
algunas zonas locales desde el Pleistoceno a la actualidad, como demostró 
por primera vez Diver (1929) en el sur de Inglaterra y posteriormente Ea- 
motte (1952) en la comarca al norte de los Pirineos. Esto, así como la 
constancia de los dibujos de manchas del pez mejicano Xiphophorus macú¬ 
lalas, se interpretó erróneamente (Mayr, 1942) como una señal de falta 
de presión de selección. De hecho, sin duda, tal constancia demuestra una 
selección estabilizadora puesto «pie, si no, las fluctuaciones fortuitas de 
genes neutros se hubieran traducido en un gran cambio en las frecuencias 
Je genes durante el enorme tiempo transcurrido. Una estabilidad de poli¬ 
morfismo a largo plazo se ha demostrado también en el isópodo Spliacro- 
ma serratum (Bocquct y Teissier, 1900). 

Ea distribución de los grupos sanguíneos humanos se ha citado con fre¬ 
cuencia en el pasado como demostración clásica de corrimiento, basándose 
en la suposición de las autoridades en genética de que tales genes eran 
selectivamente neutros. Esta interpretación se ha abandonado hoy en 
gran parle, dado que se han establecido, desde 1953, numerosos efectos 
sobre la viabilidad de los genes de grupos sanguíneos (principalmente en 
el sistema ABO). El significado selectivo de los grupos sanguíneos se ha 
confirmado por el hecho de que sólo una pequeña cantidad de las fre¬ 
cuencias posibles s«' han materializado entre las razas humanas. (Brues, 
1954; Fig. Vil 1-3). La selección puede haber desempeñado un papel in¬ 
cluso cu los cambios encontrados en las ínsulas religiosas antes conside¬ 
rados. Si la población de los dunkers se divide en tres generaciones (Glass, 
1956), la frecuencia de LM crece dede 0,55 para la de más edad (más de 
56 años) hasta 0,66, a 0,735 para la más joven (3-27 años). Es indudable 
que tales tendencias continuas pueden producirse también por fluctuaciones 
fortuitas, pero el hecho de «pie tengan su paralelo en tendencias similares 
para los mismos genes en algunas de las colonias de hutteritas refuerza 
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t ic. Vil 1-3. Frecuencias de los grupos sanguíneos ABO actualmente registrados en varias 
poblaciones de todo el mundo en relación con el margen posible total. (Según Brues, 1954.) 


la opinión en favor de la selección. Es probable «pie la selección opere 
intensamente incluso en estas ínsulas pequeñas que están sometidas a erro¬ 
res de desmuestre. Estas ínsulas humanas son más pequeñas y más com¬ 
pletamente aisladas que la mayoría de las ínsulas de animales de que 
tenemos datos. En la mayoría de las poblaciones humanas hay una consi¬ 
derable cantidad de cruzamiento con otras semi-ínsulas (Lasker, 1952). 

Ahora «pie la existencia de errores de desmuestre se ha establecido fir¬ 
memente por cálculo, observación y experimentación, la cuestión se ha 
desplazado al significado evolutivo de este fenómeno. Es evidente que el 
desplazamiento en la frecuencia de un "gene efectivamente neutro” desde, 
poi ejemplo, el 50 al 60 por ciento, difícilmente puede calificarse de 
acontecimiento con significado evolutivo. Según los cálculos de Wright 
(1931b, 1951a) es evidente que la fijación completa es la única fluctuación 
que incuestionablemente tiene “importancia evolutiva”. Tal fijación, de 
hecho, se produce, como sucede en la pérdida del grupo B en algunas 
colonias de hutteritas o de genes de pauta en colonias de Ce paca nemora- 
lis. Sin embargo esto no basta. Tales pequeñas colonias aisladas sólo que- 
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dan temporalmente apartadas del intercambio libre de genes de la es¬ 
pecie. En cnanto entran en contacto con la especie parental se recupera 
el gene perdido. Por todas estas razones parece probable que la fijación al 
azar tenga una importancia evolutiva despreciable. Sewall Wriglit (1919b) 
lia llegado a una conclusión semejante: “los acasos de desmuestre... 
pueden ser responsables de diferenciación no adaptativa de pequeñas po¬ 
blaciones insulares, pero es más probable que conduzcan a una extinción 
final... que a progreso evolutivo”. 

2) Principio del fundador. Esta expresión (Mayr, 1942:237) designa el 
establecimiento de una nueva población con pocos fundadores originales 
(en un caso extremo por una sola hembra fecundada) que porta solamente 
una pequeña fracción de la variación genética total de la población paren¬ 
tal. La población descendiente sólo contiene los genes relativamente es¬ 
casos que los fundadores aportan consigo hasta que vuelvan a llenarse por 
ulterior mutación o inmigración. 

El principio del fundador es con frecuencia la causa de la uniformidad 
genética y también fenotípica de colonias animales o de poblaciones aisla¬ 
das periféricamente y de colonias en masas temporales de agua (Iluben- 
dick, 1951). en pocas palabras, de toda población establecida por uno o 
un escaso número de fundadores. Mientras (pie en el caso de la fijación 
al azar hay una pérdida secundaria de la variación que existía inicial- 
mente determinada por el desmuestre fortuito de los gametos, en el caso 
del principio del fundador hay una pobreza primaria de variabilidad ge¬ 
nética debida al carácter fortuito del eigote. El papel evolutivo de tales 
poblaciones de fundador se discutirá en el Capítulo XVII. 

3) Caminos rápidos en el tamaño de población tj desplazamientos con¬ 
comitantes en las presiones de selección. Un cambio rápido en el tamaño 
de población establecerá varios cambios en la presión de selección (Ca¬ 
pítulo IX). Durante el período de aumento de tamaño de una población 
la presión de selección total disminuye y, lo que es más importante, existirá 
un premio mayor para los aleles qne, como heterocigotes, hagan las má¬ 
ximas aportaciones a la viabilidad. Durante un período de rápida dismi¬ 
nución de tamaño de población, no sólo existirá una caída brusca de la 
presión de selección total, sino también un desplazamiento hacia los aleles 
favorecidos en las condiciones de creciente reproducción dentro de una 
estirpe. 1*21 tamaño efectivo de las poblaciones naturales (grande vs. pe¬ 
queño) tiene tal vez menos consecuencias evolutivas (pie los cambios drás¬ 
ticos bruscos en el tamaño de población. Los cambios rápidos que se 
verifican en poblaciones aisladas pequeñas inmediatamente después de 
establecerse, pueden dar lugar (debido a desplazamientos en la presión 
de selección y a la integración de nuevos complejos de genes), a diferencias 
enérgicas que imiten la fijación al azar y que se consideren con frecuen- 
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dad de esta afirmación se ha confirmado abundantemente en recientes 
experimentos de selección. La variación en la respuesta se encuentra cas. 
en todos los casos en que varias poblaciones hijas de una sola población 
parental se vean expuestas a idéntica presión de selección. La inseguridad 
producida por la indeterminación de la recombinación genética y por la 
equivalencia fenotípica de diferentes genotipos es el más importante factor 

de a/ar en la evolución. 

Fenómenos al azar ij corrimiento genético 

Parece ahora que al menos cinco fenómenos diferentes se han incluido 
por varios autores bajo el epígrafe “corrimiento genético” ( genetic dr.lt )• 
Algunos son esencialmente fenómenos selectivos, otros incluyen un compo¬ 
nente al azar. Aplicar el término “corrimiento” a fluctuaciones fortuitas 
sin dirección no es afortunado, ya que en el lenguaje diario habitualmente 
utilizamos el término “corrimiento” para movimientos pasivos mas o me¬ 
nos unidireccionales. Así se habla del corrimiento de un iceberg o del 
corrimiento de las nubes. La indeterminación del desmuestre de genes 
por recombinación y por el principio del fundador es precisamente opues¬ 
to a lo que coloquialmente entendemos por corrimiento . , 

Resulta ahora evidente que el término "corrimiento” esta mal elegido 
v que prácticamente todos los casos registrados en la literatura como cam¬ 
ino evolutivo debido a corrimiento genético” deben interpretarse en 
términos de selección (véase antes). Los fenómenos al azar, como la recom¬ 
binación (con equivalencias selectivas de diferentes genotipos) y el prin¬ 
cipio del fundador introduce un considerable grado de indeterminación en 
la evolución. Puede temporalmente sobrepasar a la selección en pobla¬ 
ciones completamente aisladas y, al menos inicialmente, pequeñas La im¬ 
portancia de tales poblaciones para la asociación y la evolución final re¬ 
sulta bastante oscura (véase Capítulo XVII). De momento me parece que 
se pondría claridad en las discusiones evolutivas si los autores refrenasen 
su evocación del “corrimiento genético” como causa de evolución. 

Interacción entre azar y selección 

El efecto del azar sobre la variación genética es ambivalente. Por una 
parte, puede hacer que se vacíe la variación genética por fijación fortuita. 
Por otra parte, contrarrestando la selección, puede demorar la eliminación 
de genes temporalmente perjudiciales. Ciertamente exalta el aspecto me c- 
terminado de la evolución. En consecuencia, sería totalmente erróneo de¬ 
cir que el azar dirige el curso de la selección. Ni que el azar provoca co¬ 
rrimiento" en el sentido de un movimiento constante en una dirección. 1 or 
el contrario, el azar no tiene ninguna influencia sobre la dirección de la 
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evolución; es lo que la “agita” a frecuentes intervalos y puedo circunstan¬ 
cialmente causar un salto hacia otra ruta. 

Recordemos que el cambio evolutivo es un proceso de dos factores. 
I na etapa consiste en la generación de variación genética. En este nivel 
el azar reina como poder supremo. La segunda etapa concierne a la elec¬ 
ción de los genotipos que producirá la siguiente generación. El rey supre¬ 
mo de este nivel es la selección natural y el azar desempeña un papel 
mucho menos importante (aunque no totalmente despreciable). El azar 
causa desorden, la selección orden. El azar está desorientado, la selec¬ 
ción está dirigida (incluyendo la selección estabilizadora). El azar es con 
frecuencia destructor, la selección es con frecuencia creadora. Sin embar¬ 
go tanto el azar como la selección son fenómenos estadísticos, lo que les 

permite, no sólo coexistir, sino, pudiéramos decir, colaborar armónica¬ 
mente. 


Capítulo IX 

ALMACENAMIENTO Y PROTECCIÓN DE LA VARIACIÓN 

GENÉTICA 


Clasificando todos los genes y nuevas imitaciones como, decididamente, 
o superiores o inferiores, la teoría clásica de la genética dio por descontado 
que las mutaciones superiores se incorporarían al genotipo de la especie 
mientras que las inferiores se eliminarían. Como resultado se mantendría 
la uniformidad de la especie y la variación genética se reduciría a un mí¬ 
nimo. La selección natural procuraría siempre que se conservara la pure¬ 
za genética de la especie. Sin embargo, los estudios de la variación genética 
de jas poblaciones naturales plantean dudas respecto a este aserto: no sólo 
las poblaciones naturales contienen una reserva de variación genética 
(Dobzhansky, 1959a) más rica de lo que cabría esperar basándose en la 
teoría clásica, sino cpie también se lian descubierto numerosos dispositi¬ 
vos que protegen la variación contra los incesantes saqueos de la selección 
natural. En este capítulo se van a discutir los mecanismos conocidos de 
almacenamiento y protección de la variación genética en las poblaciones 
naturales. 

La contradicción entre la eficacia postulada de la selección natural y 
la variación genética observada ha preocupado a los evolucionistas desde 
Danvin y los primeros genéticos. Iloy sabemos que es errónea su respues¬ 
ta al enigma: continuada producción alta de novedades genéticas. Sólo 
una pequeña fracción de la variación genética observada de las poblacio¬ 
nes es el resultado inmediato de nuevas mutaciones. De hecho, la mayo¬ 
ría de la variación se debe a la liberación de variación desde un depósito 
donde está más o menos protegida contra la selección natural. El proble¬ 
ma, pues, que se nos plantea es responder a lo siguiente: ¿qué dispositivos 
permiten este almacenamiento y qué volumen de reserva de variación 
puede mantener una población? Han intentado responder a estas cues¬ 
tiones Ilaldanc (1951. 1957), Lerner (1954), Dobzhansky (1955b. 1959a), 
Crosv (1955). YVright (1969) y otros. La importancia relativa de algunos 
de estos factores ha sido calculada por Dcmpster (1955) y Kimura (1955) 
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que pueden ser consultados para los aspectos matemáticos de Jas fuer¬ 
zas que internet lian. En mi exposición me concentraré sobre los aspectos 
que tienen interés especial para los zoólogos y los naturalistas generales. 

En su estudio de los factores responsables de la variación genética de. 

poblaciones. Ilaldanc (1954) enumera diez. Otros autores han mencionado 

algunos más. Sin embargo todos pueden comprenderse en tres categorías 
principales. 

1) Disímil ¡vos cilofisiológicos o (le desarrollo, que contrarrestan la se¬ 
lección combinando los efectos de un gene sobre el fenotipo con los de 
otros genes, de modo que los diferentes genotipos en que puede participar 
un gene dado poseen valores selectivos distintos. Hay cinco o seis de estos 
dispositivos como son, recesividad, modificación de la pcnetrancia, hete- 
rosis, ligamiento y epistasis. 

2) Dispositivos ecológicos, que consisten en la diversidad en espacio y 
tiempo del medio, que con frecuencia dan lugar a una neutralización de 
presiones de selección opuestas y por ello disminuyen la efectividad de la 
selección. 

Estos diversos dispositivos se resumen en la Tabla 1X-4, pág. 269. 

3) Regulación del tamaño del acervo de genes, esto es, aumento o dis¬ 
minución de la cantidad de hibridación. 

La existencia, importancia relativa y funcionamiento de los dispositivos 
citoíisiológicos V ecológicos se van a considerar en este capítulo. El con¬ 
trol del cruzamiento con otras poblaciones que afecta la estructura funda¬ 
mental ile la especie se tratará en el Capítulo XIV. 


Dispositivos chofi siolócicos y mí desarrollo 

El fenotipo es el punto de ataque de la selección natural. En conse¬ 
cuencia, todo proceso de desarrollo que disminuya la expresión fenotípiea 
de genes que pudieran ser, por otra parte, perjudiciales, protegerá a estos 
genes de la selección, al menos hasta que se produzcan cambios en el me¬ 
dio que favorezcan el valor selectivo de estos genes. Hay muchos aspectos 
de la relación entre genotipo y fenotipo. Por ejemplo, el componente here¬ 
ditario de muchos caracteres es muy bajo como se ha establecido por los 
criadores de animales (Fig. IX-1). Úna equivalencia selectiva de los dife¬ 
rentes genotipos (ali y lia, o Afí y ah) es otro fenómeno que favorece, al 
menos temporalmente, el mantenimiento de la variación genética frente a 
la selección. La iliploidia y la organización del material genético dentro 
de cromosomas facilita varias oportunidades para disminuir la exposi¬ 
ción de los genes a la selección. Consideremos algunas de ellas. 
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VIABILIDAD { 0 • 72 femanas) 


PRODUCCION DE HUEVOS 
(Sup«rvivient«« a 72 ««manos) 

EDAD AL PRIMER HUEVO 




PESO DEL HUEVO EN MARZO 
(Todos los hutvos pu«stos «n cuatro 
dias a la ««mana) 

PESO DE LA CLARA (A huevos,junio) 




GRAVEDAD ESPECIFlCA(Ahu«vo*.jun¡o> 



PESO DEL HUEVOÍ4 huevos, junio) 



FORMA DEL HUEVO(A huevos, junio) 



MANCHAS DE SANGRE (7c de- los hu«vos 
mirados al trasluz «n mayo-junio) 



I'.c. IX-1. Crado aproximado de l.ercdabilidad (por ciento) de rai ‘ <,CS 

fonotípicos en un grupo de gallinas de Legl.orn. (Según D.ckcrson, lJ->5.) 


llcccsividad completa 

Cuanto menos afecte un gene al fenotipo, menos expuesto estará a se¬ 
lección y más lentamente se eliminará de la población. El alele completa¬ 
mente recesivo está totalmente protegido en tanto esté como hete.o- 
cigote. La teoría fisiológica de la recesividad completa se basa en el 
supuesto de que en la mayoría de los loci una sola dosis basta para la ex¬ 
presión fenotípica normal del gene. Según la teoría clasica de la genebea, 
el genotipo heterocigote Aa y el genotipo dominante homocigote A A ten¬ 
drán idénticas posibilidades fenotípicas. La presencia del gene recesivo a 
en el heterocigote quedará completamente oculta y el gene a en heteroci- 
gosis escapará a todos los ataques por selección natural aunque sea muy 
inferior al A. Tal gene inferior estará expuesto a selección solo cuando se 
haga homocigote (aa) por recombinación. La frecuencia de un alele rece¬ 
sivo completo en una población está, pues, determinada por el equilibrio 
entre su velocidad de mutación y su eliminación en condición de homoei- 
gosis. Durante largo tiempo la mayoría de la variación genética en pobla¬ 
ciones naturales se atribuyó a la sagregación (al aparecer en homoegotes) 
de recesivos previamente ocultos. 

Diversos descubrimientos en años recientes han socavado la creencia 
en aleles completamente recesivos. Cada gene produce un producto do gene 
y no hay razón para que el producto del gene a no haya de tener mi 
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efecto sobre el heterocigote Aa. Se ha demostrado que existe una diferen¬ 
cia entre homocigotes v heterocigotes, aunque no sea visible, por cromato¬ 
grafía en papel (Hadorn, 1951) por inmunoquímica v comparando las via¬ 
bilidades de homocigotes y heterocigotes. La diferencia en la adaptación 
entre un heterocigote y el homocigote dominante no se manifiesta nece¬ 
sariamente en todos los fondos genéticos o en todos los ambientes, y cuan¬ 
do se da puede producirse tanto en sentido de más como de menos. Las 
desviaciones en dirección de más (que se traducen de una superioridad de 
los heterocigotes) se considerará en la sección siguiente. Las desviaciones en 
dirección de menos con frecuencia se deben a genes incompletamente rece¬ 
sivos que son letales o semiletales en condición de homocigotes. En Dro- 
suphila tales letales tienen una semidominancia de, aproximadamente, un 
4-5 por ciento según algunos estudios, mientras que otros han establecido 
al menos una disminución del 2,6 por ciento en la viabilidad de los pro- 
adultos. Con esta fuerte presión de selección en contra, se eliminarán den¬ 
tro de 20-50 generaciones a pesar de su clasificación como “recesivos". 
Pero incluso, aunque fueran completamente recesivos, el nivel de equili¬ 
brio entre mutación y eliminación por selección mantendría estos genes 
en una frecuencia baja. Un gene a con una velocidad de mutación de J en 
50000 (ti = 0,00002) y una desventaja selectiva del 10 por ciento (s = 0,1) 
alcanzaría este equilibrio a la frecuencia de q = y/u/s = 0,014 ó de J. in¬ 
dividuo heterocigote por cada 35. A esta frecuencia se manifestaría en el 
fenotipo, en J de cada 5 000 individuos (como homocigote recesivo). Un 
gene con una desventaja de sólo el 1 por ciento se produciría en 1 de cada 
12 individuos y se manifestaría en 1 de cada 500 individuos. Éstas serían 
cifras máximas dado que pocos genes son completamente recesivos y la 
carencia promedia de adaptación de genes perjudiciales probablemente 
está bastante por encima del 1 por ciento. 

La eliminación de recesivos perjudiciales de poblaciones naturales se 
retarda por la viabilidad del medio en el espacio y el tiempo. Un gene 
que sea inferior por término medio puede resultar favorable en ciertos 
momentos o en ciertos subnichos y por ello ganar un respiro temporal. 
Sin embargo, para impedir la carga con aleles inferiores (input load) de- 
la variación genética, la selección debería a su debido tiempo hacer la 
población homocigote en todos los loci. Podríamos llamar esta parte de 
la variación almacenada la “variabilidad por aumento de carga”. Puede 
definirse como “la presencia debida a mutación, a inmigración de aleles 
inferiores en una población y la demora en la eliminación de tales aleles 
inferiores debido a diversos dispositivos protectores”. Ésta es la variación 
que Mullcr ha descrito de modo maestro en su ensayo “Our Load of Mu- 
tations" (1950a) (“Nuestra carga de mutaciones”). 
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Supresión de la variabilidad fcnotípica 

La reeesividad es sólo uno de los muchos modos de mitigarse la pre¬ 
sión de selección por la reducción de la variación fenotípica. Se estaría 
tentado a considerar la “dominancia” y la “reeesividad como cualidades 
inherentes de los genes y, de hecho, nuevas mutaciones con frecuencia 
son, desde el principio mismo, o fuertemente dominantes o recesivas. 
I’isher (1930), sin embargo, ha señalado correctamente que la selección 
natural favorecerá todos los genes modificadores que hagan al heterocigotc 
más similar al fenotipo del homocigote superior. Hay muchas pruebas en 
favor de esta interpretación, en particular en casos de polimorfismo (Shep- 
pard. 1958), aunque parece que factores adicionales afectan el grado de 
dominancia v de supradominancia. 

Sin embargo, la reeesividad es sólo uno de los modos por los que un 
gene puede no llegar a manifestarse en el fenotipo. Incluso aleles domi¬ 
nantes pueden carecer de efectos visibles en el caso de la “penctrancia in¬ 
completa”. La mayoría de los imitantes homeóticos en Drosophila, por ejem¬ 
plo, poseen escasa penctrancia, a veces ni alcanzan el nivel del 10 por 
ciento. Una penctrancia incompleta puede tener gran importancia en ge¬ 
nética humana y puede demorar mucho el análisis del modo de herencia 
de importantes condiciones patológicas. Un gene es incompletamente pe¬ 
netrante si no consigue expresarse en el fenotipo cuando se encuentra en 
ciertos fondos genéticos o cuando el animal vive en ciertos medios. La 
selección natural estará en favor de los genes del fondo ( supresores ) que 
vuelvan de este modo inocuos a genes perjudiciales (Capítulo X). Estos 
modificadores de penctrancia son solamente un tipo dentro de una gran 
dase de genes, todos los cuales contribuyen a impedir desviaciones del 
Icnotipo “normal” de la especie. Cuanto mayor sea el número de tales 
dispositivos homeostáticos en un acervo de genes tanto mayor es la can¬ 
tidad de variación genética que puede acumularse en la población en con¬ 
diciones típicas sin estar expuestos a selección. Tales genes estabilizadores 
del fenotipo probablemente desempeñan un papel doble. Pueden suprimir 
variaciones del fenotipo causadas por el medio. Pero también amortiguan 
contra los efectos de mutación. Su capacidad de canalizar procesos de 
desarrollo probablemente les da altos valores selectivos. 

La sorprendente uniformidad fenotípica de muchas especies, a pesar 
de la gran variación genética oculta, sugiere que debe haber un alto pre¬ 
mio selectivo para la tipificación del fenotipo (Dobzhansky, 1956). La mor¬ 
fología de todos los individuos es esencialmente idéntica en estas espe¬ 
cies aunque se produzca, en cada caso, por una combinación diferente de 
genes y con cada genotipo en posesión de diferentes propiedades fisioló¬ 
gicas. La elevada frecuencia de especies gemelas (Capítulo III) demues¬ 
tra que los genotipos pueden reconstruirse por entero y que pueden adqui¬ 
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rirse nuevos mecanismos aisladores y una ecología enteramente nueva sin 
que deje un impacto visible sobre la morfología. Lo mismo se demuestra 
por Ja abundancia de isoalelcs que difieren en su fisiología pero que no 
afectan al fenotipo visible (Stern y Schaeffer, 1943; Spencer, 1944). 

Debemos preguntarnos qué mecanismos permiten la conservación de 
os fenotipos favorables, a pesar de la extensa reconstrucción del genotipo 
Waddington (1942, 1948, 1953a, 1957) ha discutido la naturaleza de esa 
estabilidad de desarrollo en una serie de comunicaciones. Postula que <4 
genotipo está amortiguado de un modo tal que el desarrollo so “canaliza" 
Cualquiera que sean los genes del acervo de genes que se reúnan, una 
Sl .™ de rutas de desarrollo garantiza un producto final típico. Esta esta¬ 
bilidad tío desarrollo puede competir no sólo con la variación del acervo 
( e genes sino también con la del medio. En tanto que el ambiente varíe 
dentro de limites “normales”, no será capaz de que el fenotipo salte de su 
ruta de desarrollo normal. El término canalización destaca la inevitabi- 
lulidad de la ruta de desarrollo a pesar de las perturbaciones v obstruc¬ 
ciones de rulas causadas temporalmente por el medio externo y genético, 
hl Ininino homeastasis de desarrollo usado por oíros autores para el mis- 
mu fenómeno destaca el aspecto dinámico dado por los mecanismos ho- 
meostáticos que restablecen el desarrollo en su curso normal después de 
las desviaciones, cualquiera que sea el modo de causarse éstas. En el caso 
de la canalización se destaca el producto final; en el caso de la homeosta- 
sis se destaca el proceso que lo produce (véase también Lewontin, 1957) 
Los términos “canalización” y “homeostasis de desarrollo” simplemente 
vernalizan modelos conceptuales. De hecho, nada sabemos, sino bastante 
indirectamente, de los mecanismos de desarrollo implicados ni de los genos 
que los regulan. Los problemas genéticos y de desarrollo planteados pol¬ 
la flexibilidad de desarrollo han sido estudiados por Muller, (1950b), Tho- 
day (1953), Lerner (1954), Matl.er, (1954) y Waddingdon (1957). 

La canalización do desarrollo se ilustra de mejor modo por mecanismos 
de conmutación genética. En este caso un solo gene, como en algunos 
casos de determinación de sexo o de polimorfismo mimético, puede des- 
\¡ui el desan olio hacia una ruta muy distinta con interacciones especi¬ 
ficadas con otros numerosos genes. Tal gene conmutador, sin duda, no 
produce’ estos fenotipos extraordinariamente diferentes; meramente de¬ 
termina una ruta de desarrollo, y el fenotipo final es el producto de 
una gran cantidad de genes diferentes. En algunos casos es posible demos¬ 
trar las propiedades conmutadoras de un gene transfiriéndolo a un nuevo 
fondo genético, por ejemplo por hibridación. La canalización es un fenó¬ 
meno de desarrollo pero no difiere en su genética en otros casos de 
herencia poligénica. Suponer que cada gene dominante y supradominante, 
cada isoalcle y cada retrorregulación de desarrollo posee sus propios mo¬ 
dificadores y poligenes ad hoc conduciría a postular un número de genes 
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muv por encima de los que pueden acomodarse en los cromosomas. 1.a 
oirá alternativa, en la que firmemente creo, es que cada gene sirve de mo¬ 
dificador de muchos, si no de la mayor parte de los restantes loei de genes. 
Toda interferencia con tal sistema conducirla a una reacción en cadena. 
La multiplicidad de interacciones, incluyendo rutas múltiples, da a tal 
sistema gran plasticidad y estabilidad. 

Superioridad de heterocigotes 

Aunque gran parte de la variación genética en poblaciones se debe 
a esta latencia entre la carga con aleles inferiores de la variación genética 
de poblaciones y su eliminación por selección natural, hay pruebas de que 
alguna variación genética se mantiene directamente por selección natural. 
Podemos llamar a esta porción de la varianza genética “heterocigosidad 
seleccionada”. Varios dispositivos se han encontrado en años recientes que 
entran dentro de esta categoría, ante todo los que muestran superioridad 
en los heterocigotes. 

En nuestro estudio del polimorfismo (Capítulo VII) nos limitamos a 
destacar lo extendido que está sin intentar resolver el enigma de su man¬ 
tenimiento. La solución fue facilitada por Muller (1918) y R. A. Fisher 
(1922, 1930) que mostraron que los aleles pueden mantenerse en una po¬ 
blación con frecuencias altas si la adaptación de los heterocigotes (A a) es 
superior a la de los dos homocigotcs (AA o a a). Incluso si aa fuera consi¬ 
derablemente inferior a AA e incluso letal, el gene a se retendría en la 
población, siempre que el heterocigote Aa tenga mayor valor selectivo que 
el homocigote AA. La reserva del gene a se llenará continuamente por 
segregación del heterocigote favorecido Aa. El polimorfismo mantenido 
por tal “supradominancia” de los heterocigotes ha sido designado por 
Ford (1945) polimorfismo equilibrado. 

La potencia de la supradominancia puede aclararse con un ejemplo. Si 
un gene a es completamente letal como homocigote (aa). será, sin embargo 
retenido en la población con una frecuencia de equilibrio de 0,01 si eleva 
la adaptación del heterocigote (Aa) en 1 por ciento por encima del ho- 
mocigotc (AA). Las frecuencias de los genes A y a alcanzarán el equilibrio, 
cuando la frecuencia del alele letal haya alcanzado s/(s i) donde t es el 
coeficiente de selección del letal y s la del alele no letal. 

Entre los primeros autores que demostraron el polimorfismo equilibra¬ 
do en poblaciones naturales está R. A. Fisher (1939) que calculo (pie en 
la langosta Paratettix la superioridad selectiva del heterocigote excedía 
del homocigote, en tres grandes muestras, en 6.6, 10,4 y 14,2 por ciento 
en cada generación. El primer caso de superioridad selectiva de heteroci- 
gotes en una población de laboratorio fue descubierto por LTléritier y 
Teissier (1937) para el gene “bar” en Drosophila melanogastcr. Desde en- 
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toncos se han encontrado muchos casos similares en Drosopliila v en otros 
animales. La heterocigosis a veces está causada por la interacción de un par 
de aleles de un mismo locos, en otros casos por la interacción de secciones 
de cromosomas (ordenaciones de genes) que actúan como supergenes. 
Dobzhansky (1951) y su escuela han hecho una aportación particularmente 
extensa a nuestra comprensión del modo de trabajar de tal polimor¬ 
fismo cromosómico equilibrado. Se verifica no sólo en Drosophila sino en 
muchos otros organismos (Wln'te, 1954, 1957a; da Cunha, 1955; da Cunha 
y col., 1959). En la langosta australiana Moraba scurra se produce una 
inversión del polimorfismo en dos cromosomas. La amplia existencia de 
polimorfismo en colonias muy distintas y muy aisladas de esta especie in¬ 
dica, no sólo la antigüedad del polimorfismo, sino también su fuerte hete- 
rosis en vista de los errores de desmuestre en poblaciones, a veces muv 
pequeñas (White, 1957c). Lo mismo se ha demostrado en poblaciones de 
laboratorio. De 27 estirpes polimórficas de Drosophila mantenidas en un 
tamaño de población de sólo 20-40 individuos, 24 eran todavía polimorfas 
después de 130-211 generaciones de transferencias al azar (Levene y 
Dobzhansky, 1958). De hecho, cada vez resulta más claro que la mayoría 
de los casos de polimorfismo genuino en poblaciones naturales se mantie¬ 
nen por la superioridad de los heterocigotes, indiferentemente de facto¬ 
res adicionales (como el mosaicismo del medio) (pie puedan contribuir a 
la diversidad genética. Casi toda la literatura sobre polimorfismo expuesta 
en el Capítulo VII, puede incluirse en el polimorfismo equilibrado (Ford, 
1945; Dobzhansky, 1951; Iluxley, 1955a,b). 

El aspecto más sorprendente del polimorfismo equilibrado, para mí 
al menos, es la magnitud de las diferencias en los valores selectivos 
de los diferentes genotipos. Casi todas las líneas cruzadas internamen¬ 
te de pollos ensayadas (en las que la selección favorece estrictamente 
la elevada productividad y así indirectamente la elevada viabilidad) eran 
polimorfas en el locus B de los genes para el grupo sanguíneo. La ventaja 
selectiva de los heterocigotes era, pues, tan grande que pudo sobrepasar 
la tremenda presión en favor de la uniformidad genética (homocigosidad). 
(Shultz y Driles, 1953; Driles, Alien y Millen, 1957). La cantidad exacta 
de la superioridad del heterocigote se ha calculado en una serie de casos, 
por ejemplo, para tres genotipos (EE, Ec, ec), que determinan el color 
del cuerpo en Drosophila pohjinorpha. Los tres genotipos se distinguen 
fenotípicamcnle, EE, es el más oscuro, Ec , el intermedio y ce, el más 
claro. La viabilidad de los tres genotipos en un experimento de laborato¬ 
rio fue la siguiente. Si la viabilidad del heterocigote Ee se toma como 
100 por ciento, el homocigote EE tiene una viabilidad de sólo el 56 por 
ciento, en tanto que el homocigote ec es scmiletal con una viabilidad 
de solo el 23 por ciento (da Cunha, 1959, 1953). Asimismo, Gershenson 
(1945) encontró grandes diferencias de viabilidad entre genotipos para un 
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«roñe melánico en el hámster (C rícelas cricetus). Los coeficientes de selec¬ 
ción calculados, notablemente altos, variaban de 0.79. 0,83, 0,89 y 0.9 t y de 
0.9S bajando a —0.82 y —0,86. Los melánicos estaban favorecidos (valores 
positivos) en algunos años v distritos y en cambio se seleccionaban en con¬ 
tra (valores negativos) en otros años o zonas Dobzhansky (1947a) mantuvo 
una población polimorfa de Drosophila pseud oobscura, procedente de 
Piñón Fíats, Montañas de San Jacinto, California, en una jaula de pobla¬ 
ción, en condiciones específicas, y encontró que las moscas homocigotes 
para una de las ordenaciones de genes (Standard) solo poseía el <6.2 poi 
ciento de la adaptación de los heterocigotcs, cuyos homocigotes para la 
otra ordenación de genes (Chiricalma) sólo era el 37,9 por ciento. Análo¬ 
gas diferencias se lian encontrado en otras ordenaciones de genes en la 

misma y otras especies de Drosophila. 

La adaptación de cada genotipo comparada con la de otros no es ab¬ 
soluta. sino muv sensible a desplazamientos en las condiciones ambienta¬ 
les, incluyendo cambios en el fondo genético, listo explica las muchas 
observaciones aparentemente contradictorias, efectuadas en tales especies 
polimorfas. Por ejemplo, tanto en poblaciones naturales como en poblacio¬ 
nes de laboratorio, Epling y col. (1953, 1957) encontraron aparentes des¬ 
viaciones de los resultados de Dobzhansky y col. sobre el polimorfismo 
eromosómieo de Drosophila psctuloobscum. Existe una serie de modos de 
explicar estas discrepancias. Por ejemplo, la adaptación no sólo incluyo 
supervivencia hasta la fase adulta sino la totalidad de factores (vigor se¬ 
xual, fecundidad, fertilidad etc.) que constribuyen al éxito en la repro¬ 
ducción (Levenc y Dobzhansky, 1958; Spiess y Langer, 1961). 

En algún número de casos la clara superioridad de los heterocigotcs se 
manifestó a pesar de la letalidad o casi letalidad de uno de los homoci- 
goles. En tales casos no es admisible basar el cálculo de la velocidad de 
mutación en la frecuencia del gene letal en la población, como es posible 
en el caso tic genes estrictamente recesivos. Rosin y co. (1958) han mostra¬ 
do, por ejemplo, que la velocidad de mutación ampliamente aceptada para 
el gene de la hemofilia en el hombre debe revisarse totalmente conside¬ 
rando la fecundidad sumamente exaltada de las mujeres portadoras del 
gene (1,15 comparada con 1,00 normal). Una adaptación para las mujeres 
de 1.22 bastaría para mantener el gene de la hemofilia en la población sin 
mutación adicional, aunque la adaptación observada de los varones sea 

sólo 0,64. 


Heterocigosidad- en las poblaciones naturales 

El polimorfismo visible es sólo una pequeña fracción del polimorfismo 
genético total que se encuentra en poblaciones naturales. De hecho, la 
cantidad de variación genética de poblaciones salvajes es notablemente 
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grande. Las pruebas en favor tic este aserto, que continuamente se acumu¬ 
lan, comprenden de modo primario dos series de datos. Uno es el descubri¬ 
miento de numerosos aleles muv semejantes (isoaleles) en la mayoría de 
los loei siempre que se examinan seriamente. Puede haber un fenotipo 
general “de tipo salvaje” pero la primera idea mendeliana de un gene de 
tipo salvaje para cada loeus se ha refutado bastante a fondo. La segunda 
serie de datos conocidos do antiguo, bajo la designación de “vigor híbri¬ 
do , se ha sometido a análisis causal sólo desde que la genética se ha 
constituido en una ciencia. Es una observación casi universal que el cru¬ 
zamiento sostenido dentro de una estirpe conduce a la “depresión por 
cruzamiento interno", que determina una seria disminución de la adapta¬ 
ción en sus diversos componentes. Pérdida de fecundidad, aumento de* la 
susceptibilidad a enfermedad, anomalías de crecimiento y trastornos meta- 
1 >ólicos cuentan entre las manifestaciones de la depresión causada por cru¬ 
zamiento interno (véanse en Lerner, 1954:22-27, numerosos ejemplos). In¬ 
numerables estirpes de laboratorio se han perdido debido al cruzamiento 
interno. Existen muchas pruebas en favor de que parte de esta depresión 
de las estirpes puras se debe a una pérdida de supradominaneia. La adap¬ 
tación disminuye a medida que más y más loci se hacen homocigotes. pero 
puede recuperarse espectacularmente cuando se cruzan dos líneas puras 
deprimidas. El maíz híbrido es uno de los numerosos resultados prácticos 
de esta nueva tendencia a aprovechar los beneficios de la heterocigosidad. 

Me remito a Lerner (1954) para una discusión detenida de este tema im¬ 
portante. 

De los numerosos experimentos recientes que demuestran una superio¬ 
ridad de los heterocigotcs sólo citaré uno. Carson (1958a) introdujo un 
solo cromosoma tercero Orcgon-R de tipo salvaje, en una gran población 
Drosophila homoeigote para cinco recesivos de cromosoma tercero (se, ss, 
k. e' y ro .) Después de 15 generaciones (1 generación = 14 días) los tres 
recesivos que se siguieron estrechamente se habían estabilizado en las si¬ 
guientes frecuencias: ro — 53,4 por ciento, se = 25,3 por ciento, y ss = 
12,3 por ciento. La heterocigosidad se debe al único cromosoma introdu¬ 
cido que se tradujo en más de triplicar la productividad de la población 
parental (Tabla JX-1). De hecho, el éxito de las nuevas poblaciones (E-l 
y E-2) fue, en todos los respectos, superior incluso al de la población 
de laboratorio Oregon-R de tipo salvaje, que, con su larga historia de 
cruzamiento interno, tenía, probablemente, muchos más homocigotes que 
la nueva población experimental. 


Las causas de la superioridad del hcterocigote 

Fas razones de la superioridad selectiva de los heterocigotcs, donde se 
verifica, son múltiples, en último término fisiológicas y no bien compren- 
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DoWiansky, 1951, Capitulo 5). interpretación típica de la supe- 

1 ) necrosis debida a dom,nanea. La cn viabi \ i(]ad se debe a 

riovidad de loa lieterocigotes es que 1 en , od donde recesivos 

un aumento de genes dominantes e h ^ hnmodgotes en , as es ,irpes 

más o menos perjudiciales se hall “ , probabilidad de que ña¬ 
paren,ales. Esta interpretación est^bmdada « ¿ esl¡r pes y que 

srrfrtrLgan ,,—zssJZZJSZ 

«o perjudica,, en e, beterocigote, 

en ambos loci. i om n C im(lo cn muchas situaciones observa- 

lista interpretación se ha clan no basta par a explicar 

das por los criadores de anima' , y , l she terócigotes en poblaciones poli- 
todos los casos de superionda , j tcov ¡ a Je la dominancia no 

morías (Crow, 1948, 1952). En ^ ha estado razo- 

consigue explicar la heterosis pa ■ . . s (Stubbe y Pirschle, 1940) 

noblemente bien establecida no ^lo de *¡ nimales . Buzzati-Traverso (1947, 
sino también para una son * t » ar0 » j e j) r0 sophila melanogastcr, i 

1952) la encontró en el gene d ^ J ¡ 6n cn Vr osophila pohjmor - 1 

WílTJW- 5 " ” 

d °2) r Sr^irrsupWominrnrda. Scgó^esta teoría un loáis su- 
pradomina si el beterocigote tiene may ^ ^ • P dcl heterocigotc 

Hay varias posibles explicación p^‘^ ^ ^ inayor varia- 

donde exista. Uno es que el caracú lielcrocigote> por poseer una com- 

bilidad bioquímica. En consccu ’ s cs capaz de enfrentarse con 

Ilinación de diferentes P 10tuc . de desarrollo que el bomocigote, 

una mayor diversidad de ^ces,darles de de ^ ^ eficazmcnte 

cine sólo posee un solo producto c g > d ¿ la capac idad de un 

sobre un fondo gfnetico diverja • E todo el pro- j 

solo alele en muchos le» de un fenotipo normal, pare- 

duelo de gene necesario para • en el m¡smo locus con una 

erria «pie la presencia de un mo «} ^ adiciones, podría tradu- 
actividad a diferentes temperatura un mosaico fisiológico, 

cirse en una combinación cine op* ^ menos expuesto a presio- 

Otra posibilidad es que e homoc ¡ g otes. El prototipo de tal situa- 
nes de selección eme ninguno ^ librados- ^ menos extr emo por 
ción está presentado por letales cq l b l - (Allison, 1955). La anemia 
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<K) por ciento de la adaptación de los homocigotes. De hecho, pocos de 
ellos viven más de 5 años. Sobre esta base cabria esperar una lap.da « Il¬ 
inación del gene hasta alcanzar el nivel de mantenimento por mu ación 
recurrente Sin embargo hay grandes zonas en África tropical donde c e 
20 al 40 por ciento de los nativos son heterocigotes para el gene. Esto 
re ( ,ueitía P o una fantástica velocidad de mutación de este gene o una 
elevada ventaja selectiva del heterocigotc. Allison claramente demostró lo 
segundo. Encontró que la zona de máxima frecuencia del gene, comc.de 
'en general con regiones en que hay un grado de morbilidad sumamente 
alto 8 debida a una malaria subterciana causada por Plasmodium fakipa- 
1 Los niños heterocigotes para la anemia de célula 
una velocidad muy inferior de infección por V. jalaparum y os adul o, 
heterocigotes son menos susceptibles a una infección artificial Aunque 
entren más factores en el cuadro (Livingston, 1958) no hay.duda de que la 
inferioridad que clínicamente no aparecía en los hematíes de los 
rocigotes constituye una protección frente a la malaria subiere,ana, lo que 
da una superioridad de adaptación al heterocigote. Los medicas ita¬ 
lianos habían sugerido antes la misma explicación para la mayor frcc - 
cia de talasemia (otra enfermedad de hemoglobiua) en Italia en distri 

Un equilibrio de presiones de selección opuestas se ha observado am 
bién en el gene razón del sexo de Dr osojMa (Wallace, 1948), en el o 
cus T de la mosca doméstica (Dunn, 1956), y en el gene de la hemofi .a 
del hombre (Rosin y col., 1958). Las presiones de selecc.ón e.puhbradas 
para los genes del grupo humano se han considerado ya en el Capitulo \ II. 
S polimorfismo de^nchas en la mariposa Manióla fitina 
ce deberse en parte, a presiones de selección opuestas. Una presión 
selección de aproximadamente el 70 por ciento (causada por mii pmrto 

lúmenóptero) opera, durante las últimas s.ete semanas de la «da 
a la fase imago, contra larvas destinadas a originar hembras con dos o 

mis manchas 8 (Dowdeswell, 1961). No se sabe aún qué favorece a estos 

su superioridad a un equilibrio de desventa 
jas de los liomocigotcs, puede perderla fácilmente cuando cambien la 
condiciones. Tal puede ser la causa de algunos casos de polimorfismo t.an- 

sitorio v de fluctuaciones seculares que luego estudiaremos 

La continuada persistencia de polimorfismo se ha atribuido con fre¬ 
cuencia a ^ Equilibrio fluctuante ele presiones de selección opuestas con¬ 
tra homocigotes Es posible que así sea en fluctuaciones rápidasi pero , - 
probable en las de curso largo ya que uno u otro alele se P^-‘ a " tC 
n después debido a errores de desmuestre (Kimura, 1955). Un poiimcr 
fismo permanentemente equilibrado sólo puede mantenerse si las pies,o. 
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de selección opuestas se suman a una superioridad del heterocigote o del 
homocigote mas raro (Dempster, 1955). 

3) Desventajas da la dosis doble. Iíuxley (1955b) ha sugerido que ha¬ 
bría que considerar la superioridad de los heterocigotes desde el punto 
de vista del homocigote que “padece” la desventaja de una dosis doble 
del mismo producto de gene. No creo que los hechos estén en favor de 
esta interpretación Como Muller (1950b) ha demostrado, la mayoría de los 
fenotipos son notablemente inmunes a dosis en exceso del mismo producto 
de gene. El homocigote padece claramente de una falta de versatilidad 

bioquímica o ecológica y no de una dosis excesiva de una enzima o de 
sus productos. 

La presencia de loei heterocigotes en una población, presencia garan¬ 
tizada por la heleros,s (superioridad del heterocigotc), tiene una doble ven¬ 
taja. En primer lugar produce individuos sumamente viables que están 
amortiguados contra fluctuaciones ambientales. Más importante es que da 
a la población una gran cantidad de diversidad que necesita mucho, por- 

nlTTl gCI1 ?r S (,C ]í ! P° b,ació " « nías que proporcional al 

es 1/2 J -i f n “í nUmCr0 de aIcles CS cl numero de genotipos 
es 1/2 (n + »i). Un ocus con tres aleles (. A,a,a’) produce 6 genotipos (AA, 

Aa,Aa,aa,aa:,aa i) cada uno óptimo en diferentes condiciones ambientales. 

ral versatilidad hace que se disponga de una gran variabilidad genética 

•del lZT"? T Ín,nediata res P uesta evolutiva a un cambio 

de4 mecho. Tnoday (1953) y Lerner (19.54) han destacado correctamente el 

aspecto dual de la heterosis, por el cual la ventaja para individuos genéti¬ 
camente diversos (los heterocigotes) constituye una ventaja de plasticidad' 
evolutiva pata la población como un todo. Estando compuesta de varios 
genotipos, una población que es polimorfa debido a heterosis puede uti- 
hzar diferentes componentes del medio (diferentes subnichos). Poblaciones 
de Drosophila pseud oobscura polimorfas para dos ordenaciones de genes, 
proc ucen mas individuos que las equivalentes poblaciones monoformas; 

producen una mayor biomasa total, y muestran menos variación fenotípica 
(oeardmore, Dobzhansky y Pavlovsky, 1960). 1 

Los heterocigotes pueden tener aún otra ventaja. Un estudio de la 
varianza fenol,pica muestra, inesperadamente, que es más baja en los he- 

q¿ C,g ¡; ? ( ¡ l,e en homocigotes (líneas puras) (Wigan, 1944; Mather, 
1950; Robcrtson y Reeve, 1952a; Dobzhansky y Wallace, 1953; Crüne- 
berg 1954; resumido por Falconer, 1960). Los criadores de animales y 
plantas están de antiguo familiarizados con este fenómeno. Es evidente 
que el aumento de la variación fenotípica en los homocigotes o razas pu¬ 
ras es, en gran parte, no genética. Se afecta más intensamente por la 
variación del med,o, es menos capaz de compensar fisiológicamente el 
impacto descompensador de los factores ambientales, que están menos 
amortiguados . ¿Por que razón? Robertson y Reeve (1952a), siguiendo a 
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Haldane, sugieren que la superioridad ambiental de los heterocigotes se 
debe a su mayor versatibilidad bioquímica. Cada gene (locus) en un ho- 
mocigote produce una dosis doble del mismo producto génico, en tanto 
que un heterocigote tiene dosis sencillas de dos productos de genes dife- 
rantes (aunque muy similares). En cada conjunto de condiciones ambien¬ 
tales uno u otro alele tendrá una eficacia de desarrollo superior, lo que se 
traduce en una viabilidad óptima. 

Los heterocigotes se verán especialmente favorecidos, según esta teo¬ 
ría, por un ambiente fluctuante. Si el alele A actúa de modo óptimo desde 
18" a 26° y el alele a desde 14° a 22°, entonces cada homocigote tiene 
una “resistencia” ambiental de 8 o , y los heterocigotes de 12° (desde 14° 
a 26"). Dobzhansky y Levene (1955) observan que las estirpes de Drosophi- 
la pscudoobscura homocigotes para ciertos cromosomas sufren cambios 
mucho más bruscos de viabilidad cuando se tranfieren a nuevos ambientes 
que las estirpes heterocigotes. A la inversa, si el medio se hace comple¬ 
tamente uniforme se priva a los heterocigotes de gran parte de su supe¬ 
rioridad, a la vez que se aumenta la superioridad relativa de uno de los 
homocigotes sobre el otro. En una población cerrada esto puede condu¬ 
cir (pero rara vez) a una pérdida de la heterosis de los heterocigotes y, de 
este modo, a un polimorfismo equilibrado (Lewontin, 1958). Sin embargo, 
los heterocigotes están favorecidos, no sólo en un medio fluctuante, sino, 
más generalmente, en la mayoría de los medios adversos. En condiciones 
óptimas, los homocigotes y los heterocigotes pueden mostrar viabilidades 
muy semejantes, mientras que los heterocigotes pueden ser decididamente 
superiores en condiciones desfavorables, por ejemplo en el copépodo Tis- 
be reticulata (Battaglia, 1958). 

La homeostasis superior de los heterocigotes en condiciones variables 
es una de las razones de su superioridad selectiva. La superioridad de los 
heterocigotes conduce, pues, en este caso a la producción de un fenotipo 
visible estandardizado, mientras que en otros casos conduce a un polimor¬ 
fismo notoriamente discontinuo. Un fenotipo completamente uniforme es 
sólo un caso extremo en un espectro bastante amplio de variabilidad feno- 
típica. En el otro caso extremo tenemos el del pavo marino (Philomachus 
pugnax), un ave en la que difícilmente se asemejan dos machos adultos 
ya que su color varía de uniforme a listado, y de blanco a negro o rojo 
podiendo existir toda combinación posible de estos colores. Es probable 
que el método de la selección del macho en esta especie ofrezca un pre¬ 
mio alto a la singularidad del fenotipo. En el Capítulo Vil se consideraron 
otros casos de gran variación individual de los fenotipos. 

El último efecto de un sistema cerrado de homeostasis del desarrollo 
es reducir al mínimo el efecto de la selección natural. Con independencia 
de lo alta que sea la variación genética que exista en un acervo de genes, 
cuanto menos penetre en el fenotipo menos puntos de ataque ofrece a la 
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selección. En los mecanismos de desarrollo que garantizan un fenotipo 
típico uniforme sin tener en cuenta la cantidad de variación genética sub¬ 
yacente constituyen, pues, otro dispositivo que contribuye al manteni¬ 
miento de la variabilidad genética en las poblaciones. En otro lugar (Ca¬ 
pítulos X, XVII y XIX) nos ocuparemos de cómo puede recurrirse a esta 
variabilidad potencial en tiempos de necesidad. 

El origen de la heterosis 

El papel de la selección natural en la producción de heterosis es to¬ 
davía bastante oscuro. Son posibles dos puntos de vista extremos cuyos 
méritos relativos ya hemos discutido en otra obra (Mayr, 1955a). Según un 
punto de vista, los loci heterocigotes son siempre potencialmente superio¬ 
res a los homocigotes. El otro punto de vista extremo es que los heteroci¬ 
gotes sólo son superiores a los homocigotes en los casos en que hay selec¬ 
ción para tal superioridad, es decir, cuando el fondo genético se ha se¬ 
leccionado para dar al heterocigote la adaptación máxima para todos los 
componentes de adaptación afectados pleiotrópicamente por el locus, • 

La mejor prueba contra el punto de vista scleccionista extremo proce¬ 
de de los cruzamientos de poblaciones. Partiendo de la consideración de 
que los genes de un acervo de genes son el producto de una larga his¬ 
toria de selección para la interacción óptima, se podría esperar encon¬ 
trar siempre una pérdida drástica de adaptación en los cruzamientos en-' 
tre poblaciones. Sorprende que a veces suceda precisamente lo opuesto.* 
Stone (1942) fue el primero que encontró heterosis, al cruzar estirpes de 
Drosophtla procedentes de diferentes localidades. Esto le sucedió tanto 
en hydet, especie difundida por todo el mundo, que forma poblaciones 
muy grandes, como en virilis, que tiene una distribución más desperdiga¬ 
da. Los híbridos (F,) de la primera generación eran superiores tanto en 
fertilidad (numero de parejas fecundas) como en fecundidad (número de 
hijos por pareja y día). Wallace y Vetukhiv (1955) y Vetukhiv (1956) con¬ 
firmaron lo mismo en D. pscudoobscura (Fig. IX-2). La selección no puede 

explicar estos casos de heterosis entre poblaciones (véase también Capí- 
tulo X). 1 

Sin embargo hay muchas pruebas de que la selección es importante 
(Mather, 1943; Dobzhansky, 1951; Tlioday, 1955). Por ejemplo, la supe¬ 
rioridad relativa de los heterocigotes a veces sube verticalmente en pobla¬ 
ciones experimentales. Asimismo, los heterocigotes pueden carecer de he- 
terosis en las especies que se cruzan dentro de las estirpes como se ha 
demostrado en muchas especies vegetales. Finalmente nada podría sa¬ 
mas heterocigótico que los híbridos de especies y, sin embargo, la mayoría 
de los híbridos son decididamente inferiores en la mayoría de los compo¬ 
nentes de adaptación. Por ello la heterosis no puede ser un subproducto 
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automático de heterocigosidad. Wallace (1954a, 1955) ensayo los efectos 
relativos de la heterocigosidad y de la hibridación cromosómica y demos¬ 
tró que la heterosis no se debe a la heterocigosidad como tal, sino a una 
heterocigosidad de cromosomas y de secciones de cromosomas seleccio¬ 
nados (“equilibrados”). 

La teoría de Fisher de la dominancia, según la cual la dominancia evo¬ 
luciona como resultado de selecciór de genes modificadores (“genes del 
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Fio. IX-2. Fecundidad de poblaciones geográficas de Drosophila pseudoobscura y de híbri¬ 
dos entre ellos. La altura de la columna da el número medio de huevos depositados en 
la vida por cada hembra. Las columnas blancas representan las poblaciones parentales; las 
columnas negras, los híbridos F„ y la columna con trazos transversales, los híbridos F, de 

estas poblaciones. (Según Vetukhiv, 1956.) 


fondo”) que dan al heterocigote el fenotipo del homocigote dominante, 
puede modificarse para explicar el origen de la supradominancia. Si la 
dominancia para cada carácter fenotípico regulado por un solo locus 
pleiótropo puede modificarse con independa, resultará un polimorfismo 
compensado, siempre que cada uno de los homocigotes tenga algunas ma¬ 
nifestaciones fenotípicas ventajosas (Sheppard, 1953a). La selección cau¬ 
sará que las expresiones fenotípicas desventajosas de los genes se hagan 
recesivas y las ventajosas dominantes. Como consecuencia, el heterocigote 
exhibirá el fenotipo más ventajoso de cada uno de los efectos pleiotrópicos. 
La selección favorecerá entonces claramente al heterocigote. Un gene que 
responde a este postulado ha sido descubierto por Caspari (1950) en 
Ephestia kuehniella, polilla de la harina. El solo efecto visible de este 
gene parece ser que el alele dominante Rt hace que los testículos sean 
pardos, mientras que rt hace que sean rojos. Cuando se investigaron tres 
componentes de adaptación se observó que “el heterocigote en cada caso 
es al menos igual y posiblemente superior al homocigote más favorecido”. 
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El alele Rl era superior y dominante en lo que respecta a la velocidad de 
desarrollo y a la conducta en la copulación; rt es superior y dominante 
con respecto a la viabilidad. 

La comprensión del origen de tal sistema se facilita mucho si recor¬ 
damos que los genes nuevos se han incorporado a las poblaciones en con¬ 
dición de heterocigotes. Los homocigotes se hacen frecuentes mucho des¬ 
pués de que los heterocigotes hayan llegado a ser muy frecuentes. Durante 
este período inicial es cuando, como Parsons y Bodmcr (161) señalan co¬ 
rrectamente, la supradominancia de los heterocigotes estará favorecida 
por la selección. Como también mostró Mayr (1954a), en estas condicio¬ 
nes se seleccionarán modificadores que posean el máximo efecto de exal¬ 
tación de la adaptación sobre heterocigotes. 

En la larga carrera por la superioridad de los heterocigotes, no parece 
existir un mecanismo particularmente eficaz para el mantenimiento de la 
adaptación de poblaciones. No puede evitarse en cada generación la pro¬ 
ducción dispendiosa de homocigotes inferiores, por segregación. En vista 
de este derroche de polimorfismo equilibrado, Muller (1950a) emitió la 
opinión de que “un gene muíante... ventajoso en su grado de expresión 
heterocigótica pero perjudicial en la homocigótica... se verá reemplazado 
habitualmente, después de un período, por genes imitantes de una expre¬ 
sión que se desvíe menos... lo que confiere una ventaja equivalente cuan¬ 
do se encuentren en homocigosis”. Lerner (1954) y Wallace (1956) han 
argumentado que esto no sucede necesariamente y que es dudoso que un 
homocigote sea en principio superior a un heterocigote. El último puede 
poseer mayor plasticidad de desarrollo y capacidad para la homeostasis 
del desarrollo, pero también, por producir tres fenotipos distintos en cada 
generación, dar al acervo de genes una mayor plasticidad evolutiva, que 
permite un desplazamiento más rápido en caso de que cambien las con¬ 
diciones ambientales. Falta por estudiar en qué grado asto se verifica por 
selección entre poblaciones (Lewontin, 1958). La adaptación óptima de un 
genotipo se consigue probablemente mediante una proporción conveniente 
entre loci homocigotes y heterocigotes, que en cada caso depende del sis¬ 
tema de reproducción, tamaño de población, presión de selección y de 
otros factores. 1 

Un modo por el que se podría disminuir el número de homocigotes 
sería aumentar el numero de aleles (probablemente en su mayor parte 
isoaleles) en una población, dado que la proporción de homocigotes es 
1/n si el número de aleles es n (y si todos los aleles son igualmente fre¬ 
cuentes). Esto es probablemente lo que sucede en muchos loci en pobla- 
cions naturales abiertas. Sin embargo, no suele ser una solución factible 
para las ordenaciones de genes donde, para una sección dada de un cro¬ 
mosoma, con frecuencia sólo se ofrecen dos alternativas que puedan co¬ 
existir de hecho en una misma población (Wallace, 1953). 
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Con sólo dos supergenes aleles o alternativos mantenidos en una po¬ 
blación por superioridad de los heterocigotes, incluso el homocigote más 
raro se produce con una frecuencia apreciable. Cabria esperar una inerte 
presión de selección en favor del perfeccionamiento de la adaptación de 
los homocigotes. Sin embargo, el análisis de varias poblaciones naturales ha 
revelado carencias tales de homocigotes, (pie debe suponerse cpie son casi 
letales. En una población de Drosophila tropicalis procedente de Hondu¬ 
ras, casi la cuarta parte de los cigotes muere en cada generación debido a 
la homocigosis de un complejo de genes desfavorable en un brazo del 
segundo cromosoma (Dobzhansky y Pavlovsky, 1955). A causa de esta 
mortalidad diferencial, el 70 por ciento de la población consta de hetero¬ 
cigotes de inversión lieteróticos. Sin embargo, en esta localidad determi¬ 
nada, D. tropicalis parece tener más éxito que en otras zonas donde el 
cromosoma segundo carece de esta letalidad en los homocigotes. Otras es¬ 
pecies de Drosophila, en particular D. subobscura, muestran también a ve¬ 
ces unas ausencias significativas de homocigotes. Parece que las especies 
con la gran fecundidad de Drosophila pueden soportar el sacrificio de 
gran parte de su descendencia potencial en favor de las crecientes ventajas 
adaptativas conseguidas por los heterocigotes supervivientes. Kitzmiller y 
Frcnch (1961), encuentran en Amplíeles quadrimaculatus que el 95 por 
ciento de los individuos son heterocigotes para una inversión. 

Es probable que un acervo de genes dado sólo pueda acomodarse a 
un número limitado de loci supradominantes. Una razón es que, en otro 
caso, se producirían excesivos genotipos con homocigotes perjudiciales 
en un locus u otro. La segunda razón es que existe una interferencia en¬ 
tre varios sistemas de heterocigotes compensados, al menos entre sistemas 
de ordenaciones de genes equilibrados (Capítulo X). 

Interacciones epistáticas 

La heterosis de un solo locus es sólo una de las numerosas formas 
de interacción entre genes. Las interacciones epistáticas entre genes no 
alélicos en un medio variable pueden tener el mismo efecto de conservar 
la variación genética en poblaciones. Esto se discutirá en el Capítulo X 

(véase también la discusión de las cimas múltiples, pág. 227). 

% 

Impedimento de la recombinación libre 

Si no existieran cromosomas no existiría ningún límite al posible sur¬ 
tido de genes. Sin embargo, con los genes ligados en cromosomas y con la 
restricción de la cantidad de entrecruzamiento en cada generación, se li¬ 
mita mucho la recombinación entre los genomas parentales. Es imposible 
señalar hasta qué grado y por qué mecanismos puede reducirse o impe¬ 
dirse la recombinación y cómo ello afecta al almacenamiento de la varia¬ 
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ción genética en poblaciones. El mezclado de los contenidos de genes de 
una especie o población está determinado a dos niveles, el gainético y el 
cromosómico. Es aconsejable reservar el término recombinación para los 
factores que regulan el grado de mezclado de los contenidos de genes de 
los cromosomas parentales. Los diversos fenómenos, como hibridación, me¬ 
canismos de aislamiento, dispersión y tamaño de población que determi¬ 
nan el grado de diferencia genética de los gametos parentales son de na¬ 
turaleza muy distinta y se discutirán en el Capítulo XIV al estudiar el 
cruzamiento exterior. 

Al nivel cromosómico existen principalmente dos series de factores (pie 
determinan la cantidad de recombinación: el número de cromosomas y la 
frecuencia de entrecruzamiento (Darlington, 1939: White, 1954). 

Número de cromosomas. Los diversos cromosomas no análogos se sur¬ 
ten con independencia durante la meiosis. Cuanto mayor sea el número de 
los cromosomas en que se distribuyen los genes de un gameto, tanto ma¬ 
yor es el número posible de combinaciones. El aumento es exponencial de 
modo, que, por ejemplo, para un número haploide de cromosomas n = 7 el 
número de posibles combinaciones gaméticas de cromosomas es 128; para 
11 — 14, es 16 384. Para las plantas se han elaborado algunas reglas definidas 
(Stebbins, 1950; Grant, 1958) lo que indica que las plantas anuales tienen, en 
promedio, menor numero de cromosomas, y las plantas perennes y leñosas 
mayor número de cromosomas. En la mayoría de los grupos de animales, 
como de plantas, existe un número “típico” de cromosomas que parece 
ser elevado en las aves y bajo en la mayoría de los dípteros. Pno las 
razones de estas diferencias siguen siendo inseguras (White, 1954, 1958) v 
el número de cromosomas o cantidad total de ácido desoxirribonucleico 
no está correlacionado con el sistema de reproducción (véase Capítu¬ 
lo XIV). 1 

Frecuencia de entrecruzamiento. La recombinación de genes ligados 
sobre el mismo cromosoma se favorece por una gran frecuencia de quias¬ 
mas, una distribución fortuita de los quiasmas y la homocigosidad estruc¬ 
tural de los cromosomas. A la inversa, la cantidad de entrecruzamiento 
disminuye cuando se reduce el número de quiasmas, por la localización de 
estos quiasmas y por la hibridación estructural de las secciones de cromo¬ 
somas (en particular por inversiones) que impide el entrecruzamiento en 
la sección de que se trate. Una sección de cromosomas que esté protegida 
de entrecruzamiento, actúa, en cuanto a la recombinación, como un solo 
gene, por lo que se la ha denominado supergene (Darlington y Mather, 
1949). Tales supergenes pueden tener dos ventajas. Permiten la conser¬ 
vación indefinida de un surtido particularmente valioso de genes y colec¬ 
cionar en el acervo de genes, varios de tales supergenes, que son hetcróticos 
cuando se combinan. Las ventajas de las heterosis de un solo locus pue¬ 
den así ampliarse potencialmente a toda una sección de un cromosoma. Ade- 
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más, de este modo se hace que coincidan las cargas genéticas causadas por 

homocigotes perjudiciales. | 

Ligamento. El término “ligamento” se ha aplicado a dos fenómenos , 

distintos, el ligamento de genes y el ligamento de loci. Si dos loci se pro- \ 
ducen en el mismo cromosoma se mantendrán permanentemente “liga- i 
dos” a menos que se separen por la rotura del cromosoma. El entrecru- l 
zumiento normalmente no cambia la distancia entre loci. Debido a que el | 
mismo carácter fenotípico está con frecuencia regulado por loci íntima- 8 
mente ligados, Fisher (1930:102) y Sheppard (1953a) han postulado que .§ 
tales loci se han reunido por selección natural, por translocación y otras | 
formas de reordenación cromosómica. La duplicación de secciones ero- “ 
mosómicas (tal vez por translocación entre cromosomas homólogos) brinda 
otra explicación posible para proximidad de loci relacionados funcional- ¡ 
mente. Una vez establecido tal ligamento de loci puede llegar a ser una 
condición bastante persistente considerando la relativa rareza de la trans- . 

locación. • % 

Un fenómeno muy distinto es el ligamento de aleles definidos en dife- 1 
rentes loci, por ejemplo del alele o 1 en el locus A y del alele b 1 en el 1 
locus B. Tal ligamento es completamente temporal, debido al entrecruza- | 
miento, excepto en presencia de inhibidores del entrecruzamiento. Habi- jj 
tualmente, “la frecuencia de combinaciones entre loci son, a largo plazo, | 
las de las combinaciones al azar, en una población que se reproduzca al | 
azar, sin considerar el ligamento, a menos que éste sea completo” (Wright, J 
1949a). El ligamento, sin embargo, puede impedir el equilibrio completo íj 
en circunstancias especiales (Lewontin y Kojima, 1960). Análogamente, | 
ciertos experimentos parecen conceder una mayor importancia al liga- % 
mentó. “En un experimento, la rotura, por recombinación, de las combina- % 
cienes equilibradas en Drosophila necesarias para conseguir una cierta ij 
respuesta a la selección, requirió veinte generaciones (Mathew, 1953). Tal -¿ 
vez el ligamento era muy próximo (loci adyacentes) o estaba implicado un | 
inhibidor del entrecruzamiento. Hay muchos modos y medios de reducir J 
el entrecruzamiento o incluso de eliminarlo. Las ordenaciones de genes I 
invertidos muestran muy poco entrecruzamiento en estado de lieterocigo- 
sis. La localización del quiasma es otro mecanismo para conservar un seg¬ 
mento cromosómico con una determinada colección de genes. Actualmente 
no se sabe mucho sobre la frecuencia y modo de operar de estos dispo¬ 
sitivos citogenéticos (Wliite, 1954, 1958). La reducción del entrecruzamien- j 
to en un cromosoma (o en parte de uno), con frecuencia se compensa por 
un aumento (a veces hasta multiplicarse por 30) en otro lugar (Carson, ^ 
1953), de modo que la cantidad total de recombinaciones parece mante¬ 
nerse. aproximadamente constante. El mecanismo de esta compensación 
resulta todavía oscuro (Oksala, 1958). 

De estas observaciones podría sacarse la conclusión de que, en con- 
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junto, el ligamento es un mecanismo bastante ineficaz para conservar la 
yariacion genética. 

KE1 término ligamento se usa a veces incorrectamente al discutir los 
efectos pleiotrópicos de los genes. Si se correlaciona el enrollamiento a la 
izquierda en la concha de un molusco o de un foraininífero (Ericson, 1959) 
■piun medio de agua fría y el enrollamiento hacia la derecha con un 
medio de agua caliente, esto no se debe a ligamento del alele de enrolla- 
rntento y del gene que da viabilidad superior a ciertas temperaturas de 
agua (tal ligamento pronto terminaría por entrecruzamiento), sino a mani¬ 
festaciones pleiotropicas versátiles de un solo gene o supergene. 

Agregación desigual 

Asi se designan mecanismos 


- . ,. . , , . , , mu y peculiares por los cuales un gene 

perjuc icial puede evitar la eliminación por selección natural. Si tal gene 
^termina simultáneamente que el cromosoma que lo porta se vea favo¬ 
recido durante la meiosis, cabría esperar un porcentaje superior de los ga¬ 
metos que portan el gene. Sandler y Novitski (1957) han aplicado el tér¬ 
mino presión meiotica a una fuerza capaz de alterar los mecanismos de la 
atolón celular meiotica de modo que los gametos producidos por un 
heterocigote no se verifiquen con una frecuencia igual al 50 por cielito. 
En la literatura se han registrado cierto número de genes con este efecto. 
, , 11 vanas especies del grupo obscura de Drosophila, un gene razón 
sexo conduce a la degeneración de los espermatocitos que llevan Y 
compensada por una doble división de los cromosomas X. De este modo 
se produce el numero normal de espermatozoos, pero todos producen 
hembras (puesto que portan un cromosoma X) y todos portan el gene 
gtún de sexo. Esto, a su debido tiempo, conduciría al exterminio de los 
machos (y por consiguiente de la especie) si no fuera por la acusada su¬ 
perioridad de los heteroeigotes. El polimorfismo compensado que resulta 
l.a sido analizado cuidadosamente por Wallace (1948). Un gene (o super- 

2 y? 1 " Cn Dws0 P hila poramelnnica ha sido analizado por Stalker 

‘-a -' cn ^ e " Droso P hiIa melanogaster (“trastomador de la segregu¬ 
en , SD- segregación distorter”-) tiende a hacer que los gametos po- 
Iean un a,eIe normal no funcional (Sandler y col. 1959). 1 

V, ^a situación análoga se ha encontrado en el locus T en el ratón casero 
§¡P? musculus). Muchas poblaciones de distintos lugares de Estados Uni- 
ios contienen heteroeigotes para aleles t con frecuencias considerables 
mnque estos aleles en su mayoría son letales cuando homocigotes. Se ha’ 
■ncontrado (pie el 90-99 por ciento de gametos producidos por estos 
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una ventaja semejante (pero mucho menor) de los espermatozoos que trans¬ 
portan ¿ en el espermatozoo de padres heterocigotes para los grupos 
sanguíneos AyB (AO, BO). La ventaja del 4,5 por ciento de O encontrado 

por ellos conduciría a una rápida eliminación de A y de B si no se com¬ 
pensara de otro modo (Capítulo Vil). La frecuencia de los aleles T eni el 
ratón está, probablemente, determinada por varios factores y no soto por 
la letalidad de los homocigotes. La frecuencia registrada en los ge . 
(25-30 por ciento) en poblaciones salvajes esta muy por debajo de la lie 
emenda esperada de casi el 50 por ciento. Esto parece deberse al hecl o 
de que los genes t tienden a perderse por eliminación fortuita en muchas cc 
las poblaciones pequeñas y semiaisladas en que se encuentra e ra on 

Es muy poco probable (pie la segregación desigual o el éxito de los 
espermatozoos tengan una importancia evolutiva apreciable. 
pueden servir circunstancialmente para conservar genes, J l _ 

elídales en otras circunstancias, en poblaciones durante un periodo lo bas 
¿ante largo para permitir la acumulación de modificadores que corrijan las 

cualidades perjudiciales. 

Protección ecológica df. la variación genética 

CONTRA LA ELIMINACION DE ESTA POR SELECCION 

Un segundo factor que reduce la eficacia de la selección natural es la 
diversidad del medio. La contribución a la adaptación hecha por un 
fenotipo dado cambia con el tiempo y el espacio y esto causa fluctuauonc 
em los valores selectivos de los genes. Un gene inferior en ciertas concb 
dones es superior en otras y esto hace que la probabilidad de que 
conserve en el acervo de genes aumente considerablemente Otro tactor 
conservador es la posibilidad de que un gene pueda ser retenido en 
población si su adaptación está inversamente correlacionada con su fre¬ 
cuencia. Finalmente la compleja integración del epigenohpo .mp.de un 
sometimiento demasiado precipitado a cada cambio del medio. 

Presiones de selección opuesta 

Como el genotipo como un todo constituye un sistema mteractuante 
integrado virtualmente todos los aspectos del fenoüpo son el resultado 
de un compromiso entre presiones de selección opuestas. Un aumento del 

tamaño del cuerpo, por ejemplo, puede oírcceruna v ^g“““ 1 P a 
el organismo pero, como será necesario cambiar el tamaño relativo 
numerosos órganos, se levantarán presiones de selección opuestas hasta que 
se Ta^an reconstruido las diversas proporciones. Un aumento en la Ion- 


ALMACENAMIENTO Y PROTECCION DE LA VARIACION GENETICA 


253 


gitud de los dientes (hipsodontia) tuvo ventaja selectiva para los caballos 
primitivos que se desplazaban de ramonear a comer hierba en un ambiente 
cada vez más árido. Sin embargo, tal cambio en las costumbres requirió 
una mandíbula más larga y unos músculos maxilares más fuertes y, por 
consiguiente, un cráneo más grande y pesado soportado por músculos del 
cuello más fuertes, así como desplazamientos en el tubo intestinal. Por 
consiguiente, un aumento de longitud de los dientes demasiado rápido 
estaba contrarrestado por selección y, en consecuencia, el crecimiento me¬ 
dio sólo fue de 1 mm, aproximadamente, cada millón de años (Simp- 
son, 1944). Iialdane (1949c) mostró que, incluso en líneas que evolucionan 
rápidamente, los cambios de longitud y proporción suelen ser del orden 
de 1-10 por ciento por millón de años. La variación genética no se perderá 
rápidamente cuando las presiones de selección estén tan próximas al equi¬ 
librio de unas con otras. 

Finalmente, muchas presiones de selección sólo son intensas durante pe¬ 
ríodos de crisis (epidemias, inviernos especialmente duros, sequías, etc.). Sin 
embargo, tales crisis tienden a localizarse después por el flujo de genes. 
Todos estos factores se combinan para suavizar el impacto de la selección 
natural e impedir que se pierda la variación genética demasiado rápida¬ 
mente. 

Diversidad de ambientes con el tiempo 

Cambios temporales y seculares en la presión de selección. El almacena¬ 
miento de variación genética en las poblaciones se ve muy afectado por 
desplazamientos en las presiones de selección. Estos desplazamientos pue¬ 
den implicar la intensidad de la selección o la dirección de la presión de 
selección. Un desjilazamiento en la intensidad de la presión de selección 
casi siempre acompaña (o resulta de) un cambio en el tamaño de la pobla¬ 
ción. Todo cambio brusco en el tamaño de población afectará la variabi¬ 
lidad genética. Una brusca contracción de una población no sólo puede 
aumentar la homocigosis sino que, en consecuencia, puede permitir también 
que surjan fenotipos desviados (Lerner, 1954) que tengan una ventaja selec¬ 
tiva en condiciones especiales. El aumento de la presión de selección y la 
disminución del tamaño de población indudablemente dan lugar a un au¬ 
mento de la velocidad de eliminación selectiva de genes de una población. 
A la inversa, una relajación temporal de la presión de selección permitirá la 
supervivencia de genotipos inferiores, lo que facilita recombinaciones gené¬ 
ticas raras que serían imposibles durante períodos de una selección adversa 
dura. Algunos de estos genotipos “improbables” pueden representar nue¬ 
vas cimas adaptativas y ser retenidos en la población, cuando se restablezca 
el período de fuerte intensidad de selección. Hay pruebas de que los ciclos 
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de tamaño de población afectan la variabilidad genética de poblaciones, de i 
acuerdo con las esperanzas teóricas (Ford y Ford, 1930; Tetley, 1947). j 
Desplazamientos en la dirección de la presión de selección. Todos los j 
medios cambian, lo que significa, en términos de evolución, que las presio- j 
nes de evolución se desplazan continuamente. Cada uno de estos despla- j 
zamientos pudiera aliviar la presión de selección sobre los genes y geno- \ 
tipos previamente sometidos a la máxima presión, o incluso, favorecerlos i 
selectivamente. De hecho, desmuestres detallados de poblaciones polimorfas 3 
o variables genéticamente en otros respectos han demostrado en muchos ! 
casos un paralelismo entre las fluctuaciones ambientales y genéticas. Así po- 
demos realmente observar la evolución en su trabajo. El postulado es que ! 
los genes pueden tener valores selectivos muy diferentes en distintas condi- j 
ciones ambientales. Este hecho está hoy bien establecido por los genéticos 
de población. Dobzhansky y col. (1955) han dado una demostración particu- ;¡ 
lamiente clara del efecto de la temperatura y del alimento sobre el valor 1 
selectivo de diferentes genotipos en DrosophÜa pseudoobscura. 

Los cambios temporales en la presión de selección pueden clasificarse 
en cambios estacionales, fluctuaciones y ciclos seculares, y tendencias a lar¬ 
go plazo, dependiendo del intervalo de tiempo implicado en el cambio. 

Cambios estacionales. Uno de los primeros que hay que describir con, | 
detalle, se refiere a una población del coleóptero mariquita (Adalia bipunc- j 
tata) cerca de Berlín (Timoféeff-Ressovsky, 1940a). La población se da íj 
en dos fenotipos que pueden denominarse “negro” y “rojo”. La frecuencia.| 
de “negros” entre los adultos, desciende desde 55-70 por ciento (en diferen- .3 
tes años) al comienzo del invierno a 30-45 por ciento al final del invierno, I 
debido a la mayor mortalidad de los “negros” durante la hibernación. Sin i 
embargo, la viabilidad superior de los “negros” durante la estación caliente | 
permite volver al final del verano a la frecuencia original de 55-70 por 
ciento. En contra de la interpretación original de Timoféeff, tal polimor- ¡ 
fismo íluctuante no puede mantenerse por un equilibrio de ventajas selecti- .■ 
vas de los dos fenotipos. Tal sistema, antes y después, conduciría inevitable- j 
mente a la fijación del uno o del otro tipo debidos a fluctuaciones al azar;! 
(Kimura, 1955) si no se mantuviera por una superioridad superpuesta de los 1 
heterocigotes. j 

En el caracol Cepaea nemoralis, la misma generación está expuesta a 
lo largo de las estaciones a desplazamientos de las presiones de selección. ] 
Sheppard (1951a) mostró, para el sur de Inglaterra, que en cada primavera J 
cuando el suelo del bosque es pardo con un lecho de hojas y tierra dcscu- ! 
bierta, los tordos (Turdus philomelos) destruían un porcentaje mayor de ! 
caracoles de concha amarilla que de caracoles pardos o rosados, pero que ] 
la proporción se invierte al final de la primavera después que el suelo del 1 
bosque se vuelve verde (Tabla IX-2). (Véase también De Ruiter, 1958 y La-; 
motte, 1959). En el isópodo marino Sphaeroma serratum, la frecuencia de i 
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¡ matados por tordos 

9* (según Shepard, 1951) 
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un gene manchado en Morgat, Francia, sube desde un 2-3 por ciento al co¬ 
mienzo del verano a un 28 por ciento al terminar éste (Boequet, Lévi y 

Teissier, 1951). Cambios estacionales análogos en Colias se han expuesto en 
<1 Capítulo VII. 1 

Con mucho, las mejores pruebas de tales fluctuaciones cíclicas nos las 
T5P® DrosophiUi. Cambios estacionales en la frecuencia relativa de las 
fonaciones de genes se han encontrado en D. funebris (Dubinin y Tinia- 
kov, 1945), D. pseudoobscura (Dobzhansky, 1943, 1956b) y D. robusta (Lc- 
“j vitan, 1952). l’or ejemplo, en una población de D. pseudoobscura que se 
ua en Pinon Fiat, Mount San Jacinto, California, la ordenación de genes 
andard disminuyó regularmente, en los años 1939 a 1946, de marzo a 
"¡o en tanto que la frecuencia de otra ordenación (Chiricahua) aumentó 
^odo corespondiente. El cambio inverso se verificó entre junio y no- 
k fe (Dobzhansky, 1955-1956). Si una población artificial con material 
procedente* de esta localidad se establece en el laboratorio, se alcanza siem¬ 
pre un equilibi io a 2o" con una Irecuencia de un 70 por ciento de cromo- 
somas Standard y un 30 por ciento de cromosomas Chiricahua. El hecho de 
que Standard tenga mayor viabilidad a elevadas densidades de población 
en tanto que Chiricahua a densidades bajas (Birch, 1955), puede ser en 
pttte responsable del ciclo anual. En el inmediato Keen Camp no se encon¬ 
tró el ciclo estacional y, lo que es bastante notable, ha desaparecido de la 
población de Piñón Fiat desde 1946 (Epling, Mitohell y Maltoni, 1953; 
Epling y Lovver, 1957). Estos ciclos se han estudiado por Dobzhansky en 
?Wias publicaciones (1952, 1956, 1958). 

flRjCañibios estacionales. En el caso de Drosophila que acabamos de men¬ 
cionar está implicado más de un cambio estacional. De hecho, en casi 
todos los casos en que se han estudiado a fondo poblaciones polimorfas a 
largo de una serie de años, se han observado desplazamientos en las fie- 
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za de los árboles. En las zonas sin manchar por humo, con los troncos de los 
árboles recubiertos de liquen, las polillas de color claro poseen una colora- 
t dón críptica; en las zonas fuliginosas la ventaja se desplaza a las polillas 
negras. Sin embargo este hecho no da toda la respuesta. La forma melánica 
l ha invadido también zonas estrictamente rurales en las que los troncos de 
• los árboles siguen siendo verdosos y están recubiertos de liquen (por ejem¬ 
plo, véase Rensch, 1960b). Es posible que se haya construido en las zonas 
: industriales un genotipo fisiológicamente superior que ha podido propagarse 
r a las zonas rurales a pesar de la falta de coloración críptica; o tal vez su 
«■genotipo se mantiene por un fuerte flujo de genes. El melanismo ocasional 
está muy extendido en muchas especies y géneros de polillas lo que indica 
f- que puede existir una superioridad básica de los heterocigotes. Sin embar¬ 
co, el nivel particular en el que se estabiliza la razón de los genes depende 
’ en gran parte de las presiones de los pájaros que hacen presa sobre los dos 
fenotipos. Los desplazamientos observados en los modificadores de la do- 
£jaunancia refuerzan este argumento. 

Las tendencias climáticas parecen ser responsables de otros desplaza- 
ífnyentos de las razones de polimorfos observados en años recientes. La rá- 
r pilla difusión del hámster negro (Cricetus) en Rusia parece haber coincidi¬ 
ólo con una mejoría del clima y con otros cambios ecológicos (Gershenson, 

, 1945). El morfo azul (“ganso azul”) de Anscr caerulescens, en la América 
r ártica parece haber subido mucho de frecuencia en los 30 años últimos a 
Ifcxpensas del morfo blanco o “ganso de nieve”. Es bastante interesante el 
rtacho de que la parte más meridional del ámbito de esta especie dimorfa 
u parece estar ocupado por poblaciones en las que el gene azul ha conseguido 
'^fijarse. En el zorro rojo (Vulpes), dos genes (“Canadian” y “Alaskan”) pro- 
aducen la coloración del “zorro plateado”. Ambos han disminuido constante- 
KpipQte de frecuencia en tiempos históricos (Butler, 1947; Calhoun, 1950; 
¡vOksula, 1954). La disminución se ha atribuido a que se le ha cazado selec¬ 
tivamente, pero es muy improbable. Como la mayoría de la caza se efectúa 
S foh cepos y las pieles de color rojo tienen también un considerable valor 
comercial, es más probable que la disminución de los genes plateados esté 
Srcórrelationada con la mejoría general del clima en el norte de América. El 
rehecho de que los desplazamientos más intensos en la frecuencia del gene 
í|-qegro estén correlacionados con ciclos en la abundancia de las zorras, re- 
¿‘"foerza este supuesto. Muchas pruebas indican que existe una relación inver- 
¿ 3 ?entre la densidad de población y la frecuencia de los genes plateados. 
. Las pruebas de cambios en la frecuencia relativa de morios en varios ani- 
gg-m ales de caza se han resumido por Voipio (1950), en particular para la zona 
ptSjo-escandiana. 

Las causas del desplazamiento de las tazones entre morios, en muchas 
¿jpccies de insectos, siguen aún entendiéndose mal. En el coleóptero mari¬ 
quita Harmonía axyrülis, la frecuencia de', morfo succinea cayó en Sapporo 
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(Hokkaido) del 84 por ciento en 1923 al 43 por ciento en 1944 (Komai, Chi¬ 
no y Hosino, 1950; Fig. IX-3). En DrosopliUa pseudoobscura se produjo un 
aumento espectacular en la frecuencia de la disposición del gene Pikcs 
Peak en California entre 1945 y 1961, que se tradujo en Yosemite en una 
subida desde casi cero a más del 10 por ciento a expensas de otras orde¬ 
naciones de genes (Dobzhansky, 1958), lo que confirma plenamente la natu- 



Fic. 1X-3. Frecuencia (en tanto por ciento) del murfo sute inca de II armonía axyrtdh en 
el Japón y en el continente inmediato. Obsérvese la reducción regular del morfo de norte 
a sur. En la isla Hokkaido, al norte de la linea de puntos, la frecuenc.a cambm brusca- 
mente entre 1923 y 1944 (véase el texto). (Según Komai, Chino y Hosino, 19o0.) 

raleza efímera de la pauta de distribución de estas ordenaciones de genes 
que había predicho Mayr (1945). Ivés (1954) describió cambios equivalentes 
en DrosopliUa melanogaster. El caso mejor estudiado de desplazamiento en 
las razones entre morios es el de la polilla tigre Panaxia domimda, de la 
que Sheppard (1951b, 1953a) ha estudiado varias colonias pequeñas y aisla¬ 
das en el sur de Inglaterra. Un gene raro que produce el fenotipo' mecho- 
nigra” en condición de heterocigosis subió de frecuencia desde 1920 a 1940, 
en una de estas estaciones, hasta alcanzar la frecuencia del 11,1 por ciento 
v desde entonces ha descendido constantemente hasta un nivel de un 3 por 
ciento. No se sabe por qué este gene, habitualmente desventajoso, era tan 

ventajoso antes de 1940. 
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Los casos citados de fuertes desplazamientos en las razones entre mor¬ 
ios se lian seleccionado de una literatura extensa. Están más que compen¬ 
sados por las pruebas de la gran estabilidad de las razones de genes- de los 
grupos sanguíneos humanos, del Cepaca neolítico, de Xiphophorus macula- 
as, de Spltacroma senatum y de muchos otros casos (pág. 225). lie señala- 
c o previamente (Mayr, 1942) que algunas de las comunicaciones de la lite¬ 
ratura ornitológica sobre polimorfismo transitorio en los géneros Rhipidura 

Coercba y L.jbws (véase también Benson, 1946) no pueden sostenerse con 
Jos datos disponibles. 

Efecto estabilizador de ¡as fluctuaciones del medio. Las fluctuaciones 
observadas en las razones de genes de muchas especies indican frecuentes 
inversiones de las presiones de selección, debidas a cambios en las condi¬ 
ciones ambientales. Estos cambios contribuyen a conservar la variación ge- 
nehea en poblaciones naturales, debido a que demoran considerablemente 

„ ell,nmac,on total de un gene de una población. De hecho, incluso las 
fluctuaciones diurnas del medio pueden contribuir a aumentar la varianza 
genética de una población (Beardmore, 1961). La composición de un acervo 
ce genes en un momento (laclo, rara vez refleja las presiones de selección 
en curso, debido a la inevitable demora en la respuesta a las fluctuaciones 
ambientales. Sin embargo, la eventual eliminación es inevitable a meóos 

de que este impedida por superioridad del heterocigote o por otros factores ' 
mencionados en este capítulo. 

% 


Diversidad del ambiente local 

Mosaictsmo ecológico. En las discusiones de la adaptación se suele ha¬ 
cer el supuesto simplificado! de que el medio es uniforme, lo que, sin duda 
nunca sucede. En la sección anterior hemos dado pruebas de la heteroge¬ 
neidad del medio en el tiempo y ahora vamos a considerar la heterogenei¬ 
dad en el espacio L endría, evidentemente, gran ventaja selectiva para una 
especie la capacidad de utilizar simultáneamente un cierto número de as¬ 
pectos diferentes del mecho. Como existe un límite para la tolerancia ecoló¬ 
gica y para la eficacia de un genotipo dado, una población tendrá tanto 
mas exijo cnanto mas capaz sea de diversificarse genéticamente con el fin 
e ampliar la utilización de su medio y de propagarse por varios subnichos. 
Esto plantea el problema del mantenimiento de la coadaptación armonio¬ 
sa del acervo de genes en tanto produzca un número de diferentes feno¬ 
tipos cada uno especializado en un aspecto particular del medio. 

Teorema de Ludwig. Se remonta a Darwin v sus predecesores la impre¬ 
sión entre los naturalistas de que resultaría ventajoso para una especio, po¬ 
sar variedades utilizando diferentes subnichos. Cuanto más extendida y 
numerosa sea una especie tanto más probable le sería poseer tales varian¬ 
tes ecológicas. Esta tesis se situó sobre una base firme por los cálculos de 
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Aferentes genotipos, debido a diferencias fisiológicas; otro es la selección 

de habitat. 

Wtelección de habitat por los genotipos. Si individuos de especies poli¬ 
morfas de sustrato, se dispersaran al azar, se encontrarían en mayor peligro 
los que cayeran sobre un sustrato con un color de contraste. Una capacidad 
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que un genotipo que utiliza un subnicho nuevo puede 
ción aunque tenga menor viabilidad en el nicho normal 
me (1953), Dempster (1955), y Li (1955b) han mostrado 
icias tal sistema de polimorfismo ecológico puede mante- 
lad de los heterocigotes. 

o de tal polimorfismo ecológico es el de las ordenacio- 
Drosophila. Mayr (1945), sugirió que nuevos tipos de 
ser “capaces de ocupar nichos ecológicos inaccesibles 
de la población ancestral”. Dobzhansky encontró mu- 
¡umidas en 1951) en favor de la tesis de que cada 
es está adaptada a un subnicho diferente dentro del ha- 
t especie. Por tanto, la máxima cantidad de este polimor- 
i en las zonas más favorables del margen de la especie 
in embargo, ésta no es sino una entre varias interpreta- 
arson (1958b) cree que la frecuencia de las ordenaciones 
miada por seleción para la recombinacion libre. Wlnte 
mción sobre las notorias diferencias entre las especies: al- 
eurioicas son monomorfas y otras sumamente polimorfas 
ina reducción del polimorfismo en poblaciones periféricas. 
Klavía no se ha dicho la última palabra sobre el significado 

ímorfismo. 

polimorfismo. Una situación relativamente sencilla se pre- 
1 imorfismo fenotípico está correlacionado con un pol.mor- 
F1 ramenl marino Litlorina oblusata es sumamente 
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«oinpnsicion poblaciones ele Ce paca nc moral ¡s 
frra. Las zonas 1, 2, 8, 9 son bosques ele hayas; í 
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jwra eiegir ei ioncio conveniente aumentaría tremendamente la probabi¬ 
lidad de supervivencia. Comienzan a acumularse pruebas de que existe tal 
selección de habitats por genotipos. Mencionaremos unos cuantos casos, 
gpjiuna población polimorfa del isópodo Asellus aqualicus los individuos 
menos pigmentados tienen la máxima preferencia para la oscuridad y a la 
■Misa, los individuos más claros muestran la máxima repugnancia para 
•buscar lugares oscuros (Janzer, 1950). La pertinencia de esta observación 
para el origen de las adaptaciones de especies cavilarías es evidente (Jan- 
*er y Ludwig, 1952), si bien conviene no exagerar la importancia de este 
ggyr(Kosswig, 1944). En Cepaea hortensis un nuevo habitat, una zanja 
herbosa, se coloniza casi exclusivamente por los individuos sin bandas ama- 
rolas procedentes de una población adyacente mixta (Sclmettcr, 1951). Los 
ensayos de preferencia en el laboratorio rinden considerables diferencias 
«itre los fenotipos de Cepacea. Los hortensis amarillos sin bandas prefieren 
üna temperatura de 20°; los caracoles con cinco bandas la de 17°. Los ne- 
amarillos con tres bandas prefieren una temperatura media de 20° y 
los rojos con tres bandas, de 14°. Existen diferencias considerables en acti¬ 
vidad entre los diversos genotipos cuando se les expone a diferentes con¬ 
diciones de temperatura, humedad y luz (Sedlmair, 1956). Cumber (1949) 
«bservó que los abejorros. Bombas agrorum, que visitan las flores profun- 
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das de Symphytum officituile tienen un mentón largo, de 345 a 413 (376) 
mieras, mientras que otros ejemplares de la misma localidad y estación, que 
visitan (lores más someras de Epilobium hirsutum poseen un mentón corto 
de 268 a 365 (311) mieras. En este caso puede implicarse un condiciona¬ 
miento. Las diferencias en la selección de habitat de diferentes imitantes 
de Drosophila melanogastcr han sido establecidas por Waddington, Woolf, 
y Pcrry (1954). Una selección del sustrato utilizable se produce siempre 
que el fenotipo no esté determinado por diferencias genéticas como en el 
caso de ciertos hemípteros (Popham, 1942) y saltamontes (Ergene, 1955), 
donde el color del adulto se determina durante la última fase larvaria. 

Cuando se encuentran varios morios en diferentes subnichos de la mis¬ 
ma área con frecuencias distintas, no siempre es posible determinar si el 
hecho se debe a selección de habitat, a mortalidad selectiva o a ambas 
causas. Por ejemplo, en el coleóptero Harmonía axyridis en el sur del Japón, 
el morfo conspicua se da sobre los pinos con una frecuencia de 12 a 31 
por ciento, y sobre trigo con una frecuencia de 40 a 62 por ciento, mien¬ 
tras que el morfo axyridis es más frecuente sobre el pino (20 a 33 por 
ciento) que sobre el trigo (7 al 11 por ciento) (Komay y Ilosino, 1951). 

Cuanto más de cerca se estudia una especie, más probable es encontrar 
pruebas de polimorfismo ecológico o de variación ecológica gradual. Esta 
variación, en gran parte, se ignora por los ecólogos, la mayoría de los cuales 
discuten las exigencias ecológicas de las especies de un modo estrictamente 
tipológico. 

Formas sexuales, sociales y otras formas especiales de utilización diferen¬ 
cial de nichos. Muchas formas de polimorfismo, como el dimorfismo sexual, 
tienen una significación selectiva primaria que no está relacionada con la 
diversidad del nicho. Sin embargo, secundariamente puede servir para me¬ 
jorar la utilización del nicho. Rand (1952) ha recogido numerosos ejemplos 
de especies de aves en las que el macho y la hembra difieren de tamaño, 
morfología del pico y costumbres alimenticias o migratorias de un modo 
tal que reducen al mínimo la competencia entre los sexos, con lo que consi¬ 
guen que la especie posea un universo ecológico más dilatado. Amadon 
(1959) ha añadido más ejemplos. Entre los insectos, gran parte de esta di¬ 
versidad ecológica se consigue sin ayuda de variación genética. Por ejemplo, 
las larvas de la mayoría de los insectos viven en un nicho diferente de los 
adultos. La especialización de casta entre los insectos sociales (obreras, sol¬ 
dados, formas sexuales) asimismo se produce de modo agenético en casi 
todos los casos. Constituyen una excepción las abejas sin aguijón (M el ipona) 
en las que la casta está determinada por factores genéticos (Kerr, 1950). En 
ciertas especies de organismos marinos resulta ventajoso, en ciertas condi¬ 
ciones ecológicas, desplazarse de la separación normal de sexos (gonocoris- 
mo) hacia el hermafrotidismo. Ambos tipos pueden darse polimórficamente 
en la misma población (Bacci, 1949, 1955a). La razón entre estos dos ti- 
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pos, determinados genéticamente, varía geográficamente y parece ajustada 
por selección natural. Lo mismo vale para la razón entre individuos neoté- 
nicos a individuos con metamorfosis en algunas poblaciones de Ambustoma 
tigrinum (Dunn, 1940). En la polilla pirálida Accntropus niveas, se dan 
tanto hembras que vuelan como que no vuelan. La hembra que no vuela es 
acuática y hace sobresalir la abertura genital de la película superficial del 
agua para desencadenar la copulación. Las larvas se alimentan de plantas 
sumergidas (Reúne, 1952). En todos estos casos se permite una utilización 
distinta del medio por la diferente adaptación de los genotipos. 

Polimorfismo mimético. En muchas especies de mariposas, en su mayo¬ 
ría tropicales, se dan varios tipos de color dentro de una misma población, 
cada una de los cuales mimetiza una especie distinta de mal sabor (su “mo¬ 
delo ) y así consiguen protegerse de las aves insectívoras. Tal mimetismo 
trabaja mejor cuando el animal imitador es bastante más raro que el modelo 
para impedir el desarrollo del contracondicionamiento. La frecuencia de las 
mariposas como alimentos de aves y la rapidez de condicionamiento de las 
aves contra la presa de mal sabor están lo suficientemente bien estableci¬ 
das por observación y experimentación, para disipar todas las dudas res¬ 
pecto a la base selectiva del polimorfismo mimético. Se han publicado va¬ 
rios estudios esclareeedores de este fenómeno en la literatura reciente 
(Colt 1940; Ford, 1946, 1953; Sheppard, 1958; Clarkc y Sheppard, 1960b). 
kn el genero Papilio solo las hembras son mimeticas; en algunos otros gé- 
ñeros pueden ser miméticos los dos sexos. Un buen ejemplo es la mariposa 
ninfahda Pscudocraca curytus, en la que Carpenter (1949) reconoció treinta 
y lies formas de color, cada una de las cuales mimetizaba alguna especie 
del genero acrcido Bematistes. El macho y la hembra Pseudacraea suele 
imitar diferentes modelos. Doce o más formas de Pseudacraea pueden 
coexistir en una misma localidad. Si, en circunstancias especiales, el mo¬ 
delo se hace más raro que la especie mimética, esta última puede “frag- 

Tahi.a 1X-3. Relación inversa entre la frecuencia de mimetismo y la precisión 
de mimetismo en Pscudocraca curytus en islas ilcl lap.o Victoria 

(según Carpenter, 1949) 


Localidad 

Tierra firme 
Isla Damba 
Isla Bugalla 
Isla Kome, 1914 
1918 

Isla Buvnma 


Frecuencia del mimetismo 
en la asociación modelo- 
mimético (por ciento) 


Frecuencia de variantes 
desviadas entre miméticos 
(por ciento) 


ESPECIES ANIMALES Y EVOLUCIÓN 


264 

mentarse" Como resultado de la presión relajada, se rompe la precisión del 
mimeUsmo y una parte considerable de la población cons.s e en inter¬ 
medios entre tipos por lo demás acusadamentediscontmuos ^As^ha suc- 

dido en rseudacraca en algunas islas del lago 

demuestra en contra de lo que defiende Goldsclmiidt (1945), que la selec 
ción actúa continuamente construyendo la precisión de tipos m.met.cos y 
manteniendo la discontinuidad entre ellos. Incluso, aunque el pobmorfism 
se Inva establecido originalmente por pequeños pasos mutacionalc s c. 

r y nnblaeión local de FapiUo dardanus, está ahora regulado por unos 
So" ItdoJs principales. Sin embargo, cuando se cruzan 

ddeTentes razas geográficas se establecen series de intermedio entre los 
ciñeren tes . B & 1960a b). Esto demuestra que la disconti- 

cuando se mezclan dos de tales complejos polínicos procedentes de d.fc- 

Ien En 'hf reglón Holoártica tenemos el caso interesante de ^ 
la especie Volucclla bombijlans que se asemeja a varias especies I 

ros ?Bombu.s). El polimorfismo fue mostrado por Gabntschevsky (1924 

==«»'= 

SsSsSSiSsñSSSfi 

tos- los fenotipos visibles son directamente adaptativos y coexisten ei . 

adbsssssssstj£fs^ 

as ;= XtjFJxz 

mente sobre los diversos morfos, de un modo que los morios raros 

M j)ol¡morfisnio. Esiste 

zzütítt sss: «í ¿ 

(Williamson, 1958). Esto da lugar a varias dificultades term.nolog.cas, D 
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zhansky (1951) lia señalado correctamente que, en la mayoría de los casos 
observados de polimorfismo, es totalmente imposible determinar sin pruebas 
experimentales qué es lo que se debe a superioridad de los heterocigotes 
(polimorfismo equilibrado en sentido estricto), lo que se debe a mutación y 
a presión de inmigración y qué es lo que se debe a un equilibrio selectivo 
de los fenotipos (efecto de Ludwig). Sin embargo cualquiera que sea el me¬ 
canismo, el polimorfismo... o cualquier otro tipo de diversidad de formas 
simpátridas aumenta la eficacia de la explotación de los recursos del medio 
por la materia viva . Dobzhansky califica al polimorfismo de fenómeno 
adaptativo . Cain y Sheppard (1954) han puesto en duda si una especie 
con polimorfismo está “mejor adaptada” que una especie que carece de él 
y si es legítimo señalar tal polimorfismo como “adaptativo”. Hay, como se 
lia señalado antes, muchas definiciones posibles del término "adaptativo” 
pero especies con polimorfismo ecológico poseen dos atributos que contri¬ 
buyen a su adaptación. En primer lugar, como ha señalado Dobzhansky, su 
mayor diversidad genética le permite utilizar el medio mejor y más por 
completo. Esta afirmación cuenta con el apoyo de pruebas de observación 
y experimentales. Las poblaciones cromosómicamente polimorfas de Dio- 
sophila pseudoobscura producen más moscas y más biomasa en condiciones 
típicas que las poblaciones monomorfas. Así sucede igualmente cuando 
pululan las larvas y no los adultos (Beardmore, Dobzhansky y Pavlovsky, 
1960) y cuando las larvas no se aglomeran y sí los adultos (Dobzhansky y 
Pavlosky, 1961). Además, una población polimorfa, por estar compuesta de 
una serie de genotipos distintos cada uno especializado de un modo ligera¬ 
mente distinto, está mejor amortiguada contra posibles desplazamientos de 
las condiciones ambientales. Finalmente, la diversidad genética y ecológica 
constituye una ventaja en la concurrencia tanto intra como interespecífica. 
Cuanto más difieran los genotipos en sus exigencias menos compiten unos 
con otros. No debe olvidarse que un aumento en la diversidad de genotipos 
en una población aumenta la capacidad de ella para competir con otra 
especie. Basándose en todos estos argumentos parece completamente legíti¬ 
mo considerar el polimorfismo ecológico como un fenómeno adaptativo. El 
polimorfismo se basa y está producido por mecanismos genéticos definidos, 
como son genes para la selección diferencial de nicho y lieterosis de los 
heterocigotes. Una población que no haya respondido a la selección para 
tales mecanismos, y que por ello carezca de diversidad polimorfa, está 
adaptada de modo más estrecho, más especializado y por ello es más vulne¬ 
rable hasta el exterminio. La existencia extendida de mecanismos genéticos 
que producen y mantienen el polimorfismo, se debe dirctamente a la se¬ 
lección y es en ella misma un componente de la adaptabilidad. Parece 
apropiado, por ello, hablar de “polimorfismo adaptativo”. 

Considerando las ventajas de todas las formas de polimorfismo que con¬ 
ducen a diversidad ecológica, sorprende que no esté más difundido. En mu- 
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dios casos tal vez no esté incorporado al acervo de genes, teniendo en cuen¬ 
ta la carga genética que añade (pág. 267). En otros casos, las convenientes 
mutaciones no se han producido en el momento oportuno. Además, no es el 
polimorfismo el único modo de responder al desafío del medio, pon pie mu¬ 
chos de los especializados ecológicos parecen igualmente bien adaptados 
(Capítulo XIV). Aunque reste un número de cuestiones sin resolver relati¬ 
vas al polimorfismo ecológico, hay un punto que parece bien establecido: 
la diversidad de los factores ambientales favorece la diversidad genética 
de poblaciones y ello contrarresta la pérdida de variación genética. 

Diversidad del margen de especies 

Para simplificar la exposición, hemos procedido hasta este momento 
como si cada población fuera un sistema completamente cerrado. Sin duda 
no es así. En realidad, como se mostrará en los Capítulos XIV y XVII. la 
fuente más importante de variabilidad genética, en todas las poblaciones 
excepto en las más aisladas, es la inmigración de genes procedentes de 
otras poblaciones adaptadas localmente, cada una de las cuales tiene una 
dotación algo distinta de genes. Tal flujo de genes no sólo introduce otros 
nuevos, sino que restablece los que se habían perdido temporalmente du¬ 
rante una catástrofe o debido a casos de desmuestre. La cantidad de flujo 
de genes está determinada por el sistema de reproducción de la especie de 
que so trate, tema que se discutirá en el Capítulo XIV. 

Apareamientos con elección o bien fortuitos 

La existencia de preferencias definidas en la elección de pareja puede 
afectar las frecuencias de los genes. La homogamia, la preferencia por una 
pareja con fenotipo similar, tenderá a favorecer la reproducción dentro 
de una estirpe y a la producción de homocigotes para los genes que regulan 
la parte del fenotipo implicado en la homogamia. A igualdad de otras cir¬ 
cunstancias. esto facilitará la exposición de genes en condición homoci- 
gótiea a la selección natural, lo que, a su vez puede afectar la frecuencia 
de genes. 


IIelación inversa entre adaptación y frecuencia de genes 

El alele más raro suele estar en desventaja selectiva no sólo debido a 
ser “intrínsecamente” inferior sino, también, porque el resto del genotipo 
(el fondo genético) está seleccionado continuamente, para elevar al máxi¬ 
mo la adaptación del alele más común. La mayoría de los recesivos perju¬ 
diciales ilustran esta regla. Sin embargo, existen situaciones en las que el 
gene raro está favorecido por la razón misma de serlo. Tal propiedad ayu- 
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daña automáticamente a mantener una variación genética en una pobla- 

d'icr fJ '7 SC pr0t ‘ UZca - H 1 a,dane ( 1949c > 1954a) ha señalado que así 
duia suceder con genes de resistencia a enfermedades”. Se seleccionan 

el*iV ai 'los T!r V< nt< " ° S antÍCuer P° s y cstas mutaciones se verán favorecí¬ 
as en los patógenos que sean capaces de contender con los genes forma- 

dmes de anticuerpo más frecuentes en el organismo huésped Tendrán 
s “l*™vendu en una epidemia, los huéspedes que pe,sean genes 

"adiado" >S anlÍC " C, ' P0 U ,OS ‘l Ue Cl P ató g eno todavía no se haya 

Un gene más raro se verá también favorecido si varios genotipos difieren 
algo en sus exigencias ecológicas y si cada uno obedece a factores depen- 
“'! ( ,s do a tU ‘ ns ' da d, independientemente de los otros genotipos Como 
modelo podemos postular dos genotipos en Drosophila , de los cuales uno 
este favorecido en la parte seca y otro en la parte húmeda del medio ali- 
m uheuL La mortalidad aumentará en la parte más poblada del medio n„- 
L| (fecto de la frecuencia relativa de supervivencia ha sido desta¬ 
ca. .» por I cissicr (1!)54), que señala que desplazamientos en la adaptación 
con cambios de frecuencia permiten un polimorfismo que no está inante- 
mdo por una superioridad de los heterocigotes. La existencia de un equili- 
> o de genes independiente de la superioridad délos heterocigotes ha sido 
dt mostrada análogamente por Lewontin (1958). Ya se ha visto que una 

l77mnor¡aT n 0 hr r. anmtM,fa rendimiento e " P^tas (Custafsson 1953). 
l nC a relativa que este mecanismo tiene para el mantenimiento 

la diversidad genética de poblaciones se desconoce por completo- sin 

vcr S S'd"l™e“ó e dT e g»“ de <|, " era qUC " ¿ *- 


Carga genética 

Nuestra revisión de mecanismos que impiden la pérdida de la variabili¬ 
dad genética ha revelado que existen, de hecho, numerosos dispositivos cine 
contrarrestan en mayor o menor grado las tendencias homogenizadoras de 
la selección natural. Sin embargo, la plasticidad evolutiva que estos meca- 

miento deTnes°T n i a P ° 1,laCÍÓn s ® compran a un P"*¡°- El almacena¬ 
miento de genes da lugar, por recombinación en cada generación, a la se- 

gregaaon inevitable de un numero apreciable de genotipos inferiores. La 

difcn nua entre la adaptación media real de la población y el valor poslu- 

ado de un genotipo con adaptación máxima se denomina carga genética 

7 ohX: Se P ? dria den ° minar a esta car 8 a “ el precio del potencial 
c 1 u no dado que los mecanismos que generan variación genética (como 

son la mutación o el flujo de genes) y que protegen corrientemente a los 

ílaídlne 70™ S ° n '° S responsables de esta carga. 

Ilaldane (1937) parece haber sido el primero que llamó la atención sobre 
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el problema de la carga genética y que evaluó su tamaño Muller (1950a), 
Dobzhansky (1955b, 1957a), Crow (1958, 1960), Kimura 1960) y otros auto¬ 
res recientes han contribuido a nuestra comprensión del problema. Se han 
distinguido seis o siete tipos de carga genética por estos autores, pero pue¬ 
den clasificarse en tres grupos A. B, C (véase luego). En primer ugar se 
puede distinguir entre el precio de poseer un potencial evolutivo > el pre¬ 
cio del cambio evolutivo. La carga genética causada por el potencial es ti 
resultado de la selección estabilizador que elimina todos los genot•pos in¬ 
feriores. Por ejemplo, en el caso de un gene recesivo perjudicial fl, los ho- 
mocigotes aa son, en cierto grado, un despilfarro reproductor y disnun > 
la adaptación general de la población. Si n es letal, los homoc.gotes aa cons¬ 
tituyen una pérdida total. Tal carga genética existe incluso en un medio 
completamente estable. Este precio del potencial evolutivo esta compuesto 
del “aumento de carga” (A) y de la carga equilibrada (B). Por ot a parí 
tenemos el costo del cambio evolutivo, denominado por Kimura (1JG0) la 

“carga sustitucional” (C). , ., , • ,i„ 

A) Aumento de carga. Esta carga está producida por la presencia de 

aleles inferiores en un acervo de genes debido a mutación e inmigración. 
La selección natural reduciría esta carga muy rápidamente, si «o se re¬ 
novara de continuo y si muchos de estos genes no estuvieran protegidos 

temporalmente (véase la parte anterior de este Capitulo). 

I) Carga mutacioml Consta de mutaciones perjudiciales recurrentes y 

ha sido descrita por Muller (1950a) de modo maestro en su ensayo Our 
Load of Mutations” ("Nuestra carga de mutaciones ). Haldane (1937) lia 
mostrado tute la adaptación do la población se reduce en una cantidad 
aproximadamente igual a la suma de todas las velocidades de mutación 
p 2) Carga de. inmigración. Se trata de la incorporación a un acervo de 
genes ajenos que pierden adaptación en su nuevo medio genético Carece 

de importancia que estos genes hayan sido ventados o ™ 

su medio anterior. La carga de compensación en el hombre Li, 953 Le 
wentin 1953) y fenómenos raros semejantes se traducen en el aumento re- 
novado de genes perjudiciales en el acervo de genes de la generación si- 
guíente y tal vez lo mejor sea incluirlos en el aumento de carga. 

13) Carga equilibrada. La frecuencia de genotipos inferiores producidos 
por algunos loci es demasiado alta para ser explicada por e aumento de 
carga. Crow (1948), Lerner (1954), Dobzhansky (1955b, 195Ja) > \\ allaic 
(1958) han llamado la atención sobre otra fuente de tales vanantes, denomi¬ 
nada por Dobzhansky la “carga equilibrada”. Esta carga se debe al hecho 
de que la selección favorece un equilibrio alelico y epistatico de genes que 
por recombinación y segregación produce genotipos inferiores en cada ge¬ 
neración. También aquí pueden distinguirse diferentes subtipos (Crow 
1958). Una carga equilibrada se crea por muchos de los dispositivos pro¬ 
tectores estudiados en este capítulo, como son la adaptación a la lieterogc- 





1) Carga desventajosa de liomocigotes. Esta carga está causada por h 
segregación 0 de liomocigotes inferiores en loci en los que los heterocigote: 
tienen mayor adaptación que ninguno de los liomocigotes. Cada caso d< 
polimorfismo crea tal carga de segregación. Hemos mencionado (pág. 248 
casos como los de Drosophila tropicalis o Anoplieles quadrimaculalus, er 
los que la carga genética de un solo gene o supergene asciende al 20-5( 
por ciento. 

2) La carga de incompatibilidad. En los mamíferos, esta carga est; 
causada por una interacción antigénica perjudicial entre el embrión y si 
madre, debida a incompatibilidades de los genotipos. Un embrión humane 
de los grupos sanguíneos A o B tiene al parecer un peligro de muerte ur 
10 por ciento superior cuando su madre es del grupo O que cuando es di 
su propio grupo sanguíneo. La cantidad de muerte prenatal debida a in 
compatibilidad en el locus ABO se estima de un 2,4 por ciento (Crow ) 
Mor ton, 1960). Esta letalidad conduciría rápidamente a una eliminación di 
los genes más raros si no estuviera compensada por otros factores, proba¬ 
blemente una superioridad selectiva de los heterocigotes. 

3) Carga de heterogeneidad ambiental. Véase antes (págs. 252 a 264) 

La proporción entre aumento de carga y carga equilibrada. El problema 

• La carga mutacional probablemente está expuesta a selección pur la segregación .le homoci 
totes recesivos. I or consiguiente, lo mejor es no llamar a ninguna «le estas carcas “senrecativas" 






Deidad del medio (efecto de Ludwig), la ventaja selectiva de genotipos 
raros, los genes para una dispersión fuerte, los genes para la elección ne¬ 
gativa de pareja, etc. (Los genes responsables de trastornos de las razones 
de segregación probablemente convenga, por definición, incluirlos también 
en este grupo). De hecho, cada uno de los dispositivos para acumular varia¬ 
bilidad genética (Tabla IX-4) causa una carga genética por sí misma. Los 
mejor conocidos son: 

Tabi.a 1X-4. Protección de la variación genética de su eliminación por selección 

1. Dispositivos citofisiológicos y de desarrollo. 

a) Recesividad completa. 

b) Control de pcnctrancia y expresividad. 

c) Superioridad de los heterocigotes. 

d) Impedimento de la recombinación libre. 

2. Factores ecológicos. 

fl) Ineficacia de la selección natural. 

b) Cambios de la presión de selección con el tiempo. 

c) Mosaicismo del medio local (efecto de Ludwig). 

d) Variación geográfica del medio y flujo de genes. 
c) Heterogamia (emparejamiento electivo inverso). 

/) Ventaja selectiva de genes raros. 


ALMACENAMIENTO Y PHOTECCION DE IA VARIACIÓN GENÉTICA 



270 


ESPECIES ANIMALES Y EVOLUCION 


de la importancia relativa de los dos tipos de carga (A y B) para la carga j 
genética total, sigue sin resolver. Las opiniones difieren sobre todo en lo i 
que respecta a las contribuciones respectivas de las cargas mutacional y i 
equilibrada. En la literatura están representados tres puntos de vista: r 

1) Virtualmente, toda la variación genética de las poblaciones se debe a 

recesivos perjudiciales descubiertos en los homocigotes. Las cargas equili- H 
liradas son despreciables. i 

2) La contribución a la varianza genética que hacen la gran mayoría de f 

los loci se debe a la carga mutacional.. Sin embargo, existen unos cuantos ' 
genes o supergenes supradominantes que pueden hacer una contribución ! 
importante a la varianza genética. Crow (1952) expone esto con las siguien- ¡ 
tes palabras: .8 

La depresión por reproducción dentro de la población y la recuperación por cruza- ] 
miento son hechos que se deben principalmente a loci en los que el alele favorable I 
domina y los recesivos son menos frecuentes. Por otra parte, la varianza de poblaciones ] 
heterocigotes y las diferencias entre distintos híbridos se deben principalmente a loci j 
con frecuencias de genes intermedias. Parece probable (pie tales loci se deban a helero- j 
cigotos selectivamente superiores, pero hay otras varias posibilidades. 


I.a importancia de los supergenes supradominantes se ha demostrado de ' 
modo particularmente claro por Dobzhansky y Pavlovsky (1960). Está ade- . 
más confirmada por la gran frecuencia de especies en la naturaleza con 
algún tipo de polimorfismo. 

3) Una gran proporción de loci son supradominantes, particularmente j! 
los que poseen poligenes o lotes de isoaleles. En consecuencia, la mayoría,| 
de la varianza genética se debe a polimorfismo equilibrado. 

Este punto de vista fue adelantado por Lerner (1954), Dobzhansky i; 
(1955b, 1959a) y Wallace (1958). Una formulación extrema de esta opinión:! 
es la expuesta por Wallace: 5 

Tenemos la impresión de que en cada locus existen combinaciones hcterocigóticas j 
de aleles que, por termino medio, dan lugar a individuos de viabilidades superioreta 
o de mayor adaptación que las de las combinaciones bomocigóticas de los mismos ale-1 
les. Sometidos a las limitaciones impuestas por la eliminación fortuita de aleles, por el 
emparejamiento de parientes próximos, y por el número finito de aleles en un locas, | 
tenemos la impresión de que la proporción de la hetcrocigosis entre loci de genes de j 
individuos representativas de una población tiende hacia el 100 por ciento. ^ 

Las discusiones de la literatura reciente descubren que es muy difícil ] 
decidir entre las tres alternativas (o al menos entre la segunda y tercera), s 
y las dificultades son tanto de concepto corno de tipo técnico. La principal ¡ 
dificultad conceptual resulta de la definición de carga genética como “la ; 
cantidad en que la adaptación media de la población es inferior a la de [a j 
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" la de un individuo con] 1 
^ ción (y las variantes de ella) 

0 do tina población ideal que 

I srjLa adaptación de una pobla 

i pesar de la producción de 
s? Para mí, al menos, es cc 
ira de sentido en lo que se 

de la supradominancia, la m 
lad de los homocigotes son dos aspectos de 

ste una segunda dificultad. El 
¡tuación de 1 

lene un valor ético. En las 
'de perderse un enorme 
-fados), la producción de 

• puede estar favorecida por selección, aun cuando 
^is de los perdidos. ¿No es una estrategia sana 
gpriesgarse en el juego, considerando su gran mu 
las razones para creer (pie la composición de la 
Sgjíespecies con distintos potenciales de reproduc 
íuimana evidentemente no nuede cnnnrhir , 


i composición genotipica óptima”. ¿Esta defini- 

1 no remite al primitivo concepto mendeliano 

e consta de un genotipo homocigote uniforme? 

eterótica no puede ser má- 

aero de homocigotes perju- 

efinición de carga genética 

carga equilibrada. Los dos 

ón de los heterocigotes y la 

„„„ , . 11,1 solo fenómeno y no 
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sidad en poblaciones que no se deba a carga mutacional, se debe, bien 
al efecto de Ludwig, o a la inmigración de genes que impliquen loci suma¬ 
mente polialélicos. 

La aptitud de las poblaciones (incluso de las cerradas) para responder a 
la selección, la gran cantidad de variación genética que resta cuando se 
agota la respuesta fenotípica, y la varianza genética, mucho mayor en las 
poblaciones abiertas que en las cerradas, son tres factores que me indican 
que existe una reserva de variación genética mucho más rica que la que se 
dispondría si la carga genética fuera esencialmente sólo una carga mu¬ 
tacional. 

C) El precio de la evolución. La carga genética hasta ahora estudiada 
resulta de la acción de la selección estabilizador.! en un medio estable. Se 
añade una nueva carga siempre que la selección dirigida favorezca la susti¬ 
tución de un gene existente por un alele nuevo. Todo cambio evolutivo im¬ 
pone tal carga de sustitución. Debemos a Ilaldane (1957) haber planteado 
este problema y haber calculado sus consecuencias. Kimura (1960) ha con¬ 
firmado y extendido los descubrimientos de Ilaldane. 

El precio de la sustitución de una alele en una especie (o población) por 
uno nuevo es muy considerable. El número de muertes necesario para lle¬ 
var a cabo este proceso es (dentro de un amplio margen) independiente de 
la intensidad de la selección. Sumado durante todas las generaciones esto 
número es aproximadamente entre cinco y quince veces el número total de 
la población de cada generación. Haldane y Kimura están de acuerdo en 
dos conclusiones algo inesperadas: 

1) La sustitución de un gene por otro, debido a gran número de muer¬ 
tes genéticas, es un proceso lento. Haldane calcula que requiere un pro¬ 
medio de 300 generaciones por sustitución. 

2) El número de loci en los que puedan sustituirse simultáneamente ge¬ 
nes es bajo. Kimura calcula que no pueden implicarse a la vez más de una 
docena de loci o que en caso contrario la población se pone en peligro. 

Estos cálculos del precio de la evolución llevan a la conclusión de (pie 
el cambio evolutivo normalmente es un proceso extremadamente lento. Si 
dos especies difieren en 1 000 loci, Ilaldane calcula que necesitaríamos al 
menos 300 000 generaciones para completar la especiación. Para muchos 
organismos que tienen varias generaciones por año este cálculo es, con 
seguridad, una tasación mínima. Pero Haldane también cree “que la velo¬ 
cidad de evolución está establecida (en razón inversa) por el número de 
loci de un genoma y por el número de etapas a través de las que pueda 
imitarse”. Esto no se produce necesariamente. Los elefantes y otros mamí¬ 
feros que se reproducen lentamente, parecen haber evolucionado mucho 
más de prisa que Drosophila con sus numerosas generaciones anuales. Hay 
otros factores que parecen más importantes que el número de loci (Capí¬ 
tulo XIV). 
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Todavía mayores dificultades plantean organismos que se sabe que lian 
evolucionado v se han especiado con suma rapidez, como algunos peces en 
lagos de agua dulce (Myers, 1960; Fryer, 1959). Los naturalistas lian lla¬ 
mado repetidamente la atención hacia las situaciones de cambio sumamente 
rápido. Se ha desarrollado una resistencia completa a diversos insecticidas 
en la mosca doméstica (Musca), Amplíeles, y Culcx en el transcurso de dos 
años o menos (Reid, 1960). Aunque la resistencia se debiera a un solo gene, 
se trataría de una evolución extremadamente rápida para una población 
salvaje. Zimmerman (1960) ha señalado que cinco especies endémicas de 
las islas Hawai del género Hechjlepta de mariposa piráustida están restrin¬ 
gidas al plátano, planta introducida por los polinesios en las islas Hawai 
hace sólo 1 000 años. Estas cinco especies alopátridas parecen haber evolu¬ 
cionado a partir de una Hedylepta parental de la palma en este período 
sumamente corto. 


El trabajo de Ilaldane y Kimura está en sus comienzos, como destacan 
ambos autores. Unos cuantos factores pueden sugerir que tengamos que 
incorporarlos a los cálculos del costo de la evolución para darles más am¬ 
plia aplicación y mayor precisión. 

1) Las contribuciones a la muerte genética por cada sustitución de gene 
se tratan como si fueran independientes entre sí. Sin embargo, es suma¬ 
mente probable que sean parcialmente sinérgicas cuando se reúnan en un 
genotipo. Intuitivamente yo sospecharía que un individuo con tres genes 
perjudiciales, cada uno con una pérdida del 1 por ciento de adaptación res¬ 
pecto al alele normal deben causar una pérdida de la adaptación muy por 
encima del 3 por ciento, que suba, tal vez, al 10 por ciento. Pero aun¬ 
que la adaptación disminuya sólo un 3 por ciento, la probabilidad de la eli¬ 
minación de este genotipo aumenta mucho. Hay que tener por seguro que 
si cada uno de estos genes posee una frecuencia de 1 por mil, la probabi¬ 
lidad de que los tres genes se reúnan en un solo individuo sería sólo de 
1 por mil millones. Probabilidad, .evidentemente, despreciable. Sin embar¬ 
go, como las poblaciones contienen numerosos genes con pequeñas desvia¬ 
ciones (positivas o negativas) de la adaptación media, siempre existirán al¬ 
gunos genotipos con varios genes pobres. Una sola muerte de uno de tales 
genotipos separará simultáneamente varios genes perjudiciales. 

2) Los coeficientes de selección suelen tratarse como constantes. Sin em¬ 
bargo, es de suponer que cambien sus valores de generación en generación, 
según la presión total de otros factores de mortalidad. Es probable que la 
“adaptación” general de una población a lo largo de períodos prolongados 
sea esencialmente constante (con los límites establecidos por la capacidad 
del nicho) y que la eliminación de los genes perjudiciales o la adición si¬ 
multánea de nuevos genes superiores cambie a la vez, los valores selecti¬ 
vos de los genes restantes. Este efecto mitigará el impacto de la sustitución 
de genes y permitirá un aumento en la velocidad de sustitución. Si la 
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adaptación total permanece constante y, análogamente, el número de Gigo¬ 
tes eliminados (no reproducidos) en cada generación, entonces el concepto 
de “carga” se hace bastante nebuloso. Rajo tales premisas la sustitución de 
genes podría acelerarse o retardarse, cualquiera que sea la "carga”, dado 
que gran parte de la mortalidad depende de la densidad y no se traduce 
en rebajar la capacidad de la especie para competir con otras especies. 

3) Haldane indica muy correctamente la posible importancia de factores 
que dependen de la densidad, pero es difícil calcular su efecto. En una 
especie en que cada pareja normalmente produzca 100 formas juveniles, 
98 mueren, por término medio, antes de reproducirse. El tamaño medio 
de la población permanecerá bastante constante; en consecuencia, carece de 
importancia cuáles sean los factores responsables de la mortalidad del 98. 
Esta parte de la descendencia puede consumirse y se eliminará sin consi¬ 
deraciones. Si un alele se transforma de ventajoso en perjudicial puede sim¬ 
plemente cargarse a este exceso eliminable. Cuanto antes se produzca esta 
mortalidad dentro del ciclo de vida, menos efecto tendrá sobre la adapta¬ 
ción de la población como un todo, porque el hecho disminuye la concurren¬ 
cia dentro de la población en fases posteriores del ciclo de vida. Cuanto 
más elevado sea el porcentaje que se mata por sustitución de genes, tanto 
menos pesará la “carga ecológica” sobre el resto de la población. La super¬ 
vivencia de poblaciones está garantizada por este mecanismo de retrorre- 
gulación, a pesar del aumento de la carga de sustitución. 

4) Haldane muestra que lo (pie le cuesta a una población efectuar la 
sustitución de un gene depende sólo del logaritmo natural de su frecuencia 
inicial (en tanto la selección no sea demasiado intensa). Si se supone el 
caso más general de que la evolución concierna a poblaciones grandes, de 
que las intensidades de selección sean bajas, y de que la frecuencia inicial 
esté determinada por mutaciones, se llega a velocidades evolutivas suma¬ 
mente lentas. Sin embargo, podría mostrarse que existen numerosas situa¬ 
ciones en la naturaleza a las que no conviene ninguno de estos supuestos. 
Y lo (pie es más importante, el aumento de nuevos genes en poblaciones 
naturales se produce en gran parte por inmigración y una nueva población 
de fundador puede iniciarse con una frecuencia inicial relativamente alta de 
un gene raro en la población parental. 

Ninguna de estas consideraciones invalidan ni debilitan la base del modo 
de abordar el problema de Haldane y de Kimura. Sin embargo, es probable 
que los valores numéricos que estos autores sugieren para las velocidades 
de sustitución de genes y, por consiguiente, de la evolución, exijan una re¬ 
visión considerable. Esto se aplica especialmente a las poblaciones que 
tienen la máxima importancia en la especiación, a saber las poblaciones 
periféricamente aisladas (Capítulo XVII). 
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Conclusiones 

La variación genética en una población está regulada por tres series 
de factores: 1) el aumento de nuevo material genético por mutación e in¬ 
migración, 2) la erosión de esta variación por selección y errores de des¬ 
muestre. y 3) la protección de la variabilidad almacenada por dispositivos 
cito fisiológicos y por factores ecológicos. La diversidad de estos disposi¬ 
tivos protectores indican que son niuy favorecidos por selección natural. 
Un genotipo “óptimo” demasiado uniforme favorecería, evidentemente, de 
un modo demasiado uniforme la supervivencia y se traduciría en la doble 
desventaja de una mortalidad regulada por densidad en períodos favora¬ 
bles, v de extinción en condiciones adversas. 

La variación genética de una población no es meramente una “carga 
mutacional”, debido a (pie la superioridad de los heterocigotes y la selec¬ 
ción para la diversidad ecológica le suman mucho. De hecho, la superiori¬ 
dad heterocigote puede muy bien ser responsable de una porción superior 
de la variación genética de poblaciones salvajes que todos los restantes fac¬ 
tores juntos. 

Hasta ahora no se sabe bien cómo evaluar tal variación de una pobla¬ 
ción. Se ha tasado (YVallace, 1958) que el 50 por ciento o más de los loci 
de un individuo dado en una población abierta, natural, puede estar 
ocupado por aleles no semejantes. Otros calculan (pie 12-20 loci variables 
ya suponen una carga grave sobre una población, debido a la segregación 
de genotipos inferiores. Se necesita investigar mucho más y esclarecer los 
conceptos básicos para acortar el abismo entre unas evaluaciones tan 
divergentes. 

Sin embargo, está bien establecido que todas las poblaciones naturales 
contienen una abundante variación genética, (pie sirve como material cru¬ 
do potencial para el cambio evolutivo. Los problemas que para la adapta¬ 
ción y especiación plantea esta variación se considerarán en los capítulos 
siguientes. 



Capítulo X 

LA UNIDAD DEL GENOTIPO 


El procedimiento de la genética mendeliana clásica de estudiar cada 
locus de gene por separado y con independencia fue una simplificación ne¬ 
cesaria para determinar las leyes de la herencia y conseguir una información 
básica sobre la fisiología del gene. Cuando se ocupa de varios genes, el ge¬ 
nético se inclina a pensar en términos de sus frecuencias relativas en la 
población. El mendelismo permitía comparar los contenidos genéticos de 
una población con una bolsa llena de bolas de colores. La mutación era el 
cambio de un tipo de bola por otra. Esta conceptualización se ha designado 
como genética de la bolsa de bolas”. Estamos familiarizados con los con¬ 
ceptos alomistas de tal período: los genes se suponía que eran claramente 
recesivos o dominantes; la mutación se pensaba que conducía a un aumen¬ 
to constante de la variación, hasta que se alcanzaba un equilibrio debido a 
la eliminación de los homocigotes recesivos perjudiciales; a los genes se Ies 
atribuía valores selectivos constantes; y existía una tendencia a igualar ge¬ 
nes y caracteres como si se tratara de una relación unívoca. 

La genética de población y la genética del desarrollo ha mostrado (pie 
pensar en términos de la genética de la bolsa de bolas conduce muchas 
veces a graves errores. Considerar los genes como unidades independientes 
carece de sentido, tanto desde el punto de vista fisiológico como evolutivo. 
Los genes no sólo actúan (con respecto a ciertos aspectos del fenotipo) sino 
(jue también interaclúan. De antiguo se sabe que un gene que añade adap¬ 
tación sobre su fondo genético normal puede ser perjudicial, incluso letal, 
cuando se sitúa sobre un fondo genético diferente, por ejemplo por hibri¬ 
dación (Dobzhansky, 3937). Tal desplazamiento en el valor selectivo de un 
gene no es un fenómeno aislado, puesto que todo gene interactúa con 
otros incluso en su medio genético habitual. Esta interacción se ha des¬ 
crito, de una forma obviamente exagerada, por la aseveración: cada uno de 
los caracteres de un organismo está afectado por todos los genes // cada 
gene afecta todos los caracteres. El resultado es una integración funcional 
intimamente entretejida de todo el genotipo. La recombinación produce 
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en cada generación nuevos surtidos de genes (nuevos genot.pos) que a su 
ve/ han de formar fenotipos bien equilibrados y completamente viables, y 
Z tanto es evidente que la integración tiene un alcance muy por enema 
dé liéd lé individual. Debe existir armenia entre todos los genes de 
queéétá compuesto un acervo de genes local. Esto da a la población loe 1 

L\^ TeZpi^rot^rr una po- 

=h ísrs ss tss« 

'“lesif Si acervo de genes es una fuerza inmensamente 
para entender la genética de la especiación (Capitulo XVII). 


Gene y carácter 


Para comprender los factores cohesivos en un acervo de 

as: 
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GENE 


PRODUCTO DEL GENE 


CARACTER 





Fie. X-I. El producto de un pene puede afectar muchos caracteres; un carácter puede 'estar 

afectado por los productos de muchos genes. 

distanciada varias fases del carácter fenotípico periférico, puede decirse 
con seguridad que los genes no pleiótropos deben ser raros o inexistentes. 
Su aportación a la adaptación debe considerarse despreciable. 

La importancia de la plciotropía para la evolución se ha destacado por 
Chetverikov ya en 1926 (Dobzhansky, 1959b:30): 

El concepto Je una acción pleiotrópica de genes... es muy importante para com¬ 
prender la acción de la selección. Este concepto nos lleva a la idea del medio genotípico 
que actúa desde el interior sobre la manifestación del carácter de cada gene. Un 
individuo es indivisible no sólo en su soma, sino también en la manifestación de cada 
gene que posea. 

Polisema. Hemos señalado el hondo conflicto entre evolucionistas y 
mendelianos en los primeros días de la genética. Los caracteres acusada¬ 
mente discontinuos con los que experimentaron los genéticos parecen 
poseer poca importancia evolutiva; la variación continua que parece estar 
en la base de todo cambio evolutivo, no obedece al parecer a las leyes de 
Mendel. Las tentativas de clasificar la variación en dos clases se remontan al 
menos a Danvin, que hablaba de “sports”, 0 pero que, sin embargo, prestó 


• Animales o plantas con desviaciones congénitas bruscas o cualitativas, respecto del tipo normal 

(N. id T.) 



* 




280 


ESPECIES ANIMALES Y EVOLUCION 


su mayor atención a pequeñas diferencias que él pensaba que podían 
avenirse con las diferencias mayores entre variedades y especies. Las 
grandes diferencias genéticas discontinuas obedecen claramente a las leyes 
de Mendel. La variación continua de las variantes menores al parecer no 
lo hace. Los primeros mendelianos no podrían resolver este conflicto 
con las técnicas de que disponían. La solución resultó evidente cuando 
se comprobó que varios genes pueden contribuir al fenotipo de un solo 
carácter. 

La herencia multifactorial (poligcnia) es, pues, la causa de la variación 
continua. Permítasenos estudiarla con ayuda de un modelo muy sencillo. 
Supongamos que en un organismo el tamaño grande del cuerpo está 
determinado por apoitaciones de dos loci A y B, cada una con dos aleles 
(A, a, B. b). Consideremos que los heterocigotes (dosis singular) tienen un 
tamaño intermedio entre los homocigotes y que cada locus hace una con¬ 
tribución aproximadamente igual al aumento de tamaño. Tenemos entonces 
cinco clases de fenotipos: cuatro genes de tamaño (AABB), tres genes 
de tamaño (AABb, AoBB), dos genes de tamaño (AAbb, AaBb, atiBB), un 
gene de tamaño (Aabb, aaBb) y ningún gene de tamaño (aabb). Con un 
tercer locus (con dos aleles) que afecte el tamaño, el número de clases 
de fenotipos se eleva a siete, con un cuarto gene a nueve, y así sucesiva¬ 
mente. Como resulta inevitable que cada miembro de cada clase esté 
sometido a cierta cantidad de modificación ambiental no hereditaria, 
resulta evidente que, a medida que aumenta el número de genes, resulte 
cada vez más difícil distinguir clases netas, ya que las clases genéticas se 
superponen fenotípicamente entre ellas. El resultado final será una curva 
más o menos suave de variación continua, aunque la base genética con¬ 
sista en loci discretos y en aleles como en el caso de polimorfismo total¬ 
mente discontinuo. Como no pueden distinguirse clases bien definidas de 
fenotipos en la descendencia de los cruzamientos, se requieren tendencias 
biométricas especiales (Falconer, 1960) para separar la porción hereditaria 
de la no hereditaria de la variación y determinar los diversos componentes 
genéticos (factores múltiples). 

Desde los primeros días del mendelismo se sabe que varios factores 
genéticos pueden afectar al mismo carácter y al mismo componente del 
fenotipo. Los primeros estudios de Castlc sobre ratas encapuchadas y los 
de Dowell y Payne sobre el número de corditas de Drosophila mostraron 
que tales caracteres responden a selección natural, pero estos primeros 
investigadores fueron incapaces de distinguir los componentes genéticos. 
El primer análisis genético de factores múltiples fue el de Nilsson-Ehle 
(1909) sobre los factores de color en el trigo, pero el campo no entró en 
verdadera actividad hasta que Mather (1941, 1943, 19o3) no hubo comen¬ 
zado sus estudios revolucionarios sobre la herencia poligénica del numero 
de cerditas de Drosophila. Los estudios hechos a partir de esta obra de 
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vanguardia son demasiado numerosos para discutirlos ni enumerarlos en 
detalle. Incluyen la labor de NlacArthur (1949) sobre el tamaño corporal 
del ratón casero, de Robertson y Reeve (1952b), Scossiroli (1954), Dubi- 
nin (1948), Breese y Mather (1957) y Milkman (1960a,b, 1961) sobre varios 
caracteres de Drosophila y otros muchos trabajos resumidos por Fal¬ 
coner (1960). Además hay una enorme suma de datos sobre caracteres 
poligénicos en la literatura sobre cría animal y vegetal. Algunos de estos 
datos, entre ellos los de mucha labor propia, los ha resumido competente¬ 
mente Lerncr (1950, 1954, 1958). Todos estos estudios concuerdan en la 
conclusión de que la “variación continua” (véase Capítulo Vil) difiere 
de la discontinua únicamente en el número de factores genéticos que ' 
afectan el aspecto particular del fenotipo. Los dos tipos de variación 
obedecen a las mismas leyes de herencia particulada. Los caracteres cuan¬ 
titativos están regulados por factores genéticos múltiples, algunos de los 
cuales hacen grandes contribuciones al fenotipo y otras pequeñas con¬ 
tribuciones que son, pues, por definición, poligénicas. Los métodos de 
análisis genético han de diferir para los dos tipos de variación. 

La base genética de la herencia poligénica 

La terminología de la herencia multifactorial ha tendido a cambiar a 
medida que maduraron los conceptos de complejos de genes y de acción 
de genes. En los días de la genética clásica, con los nombres de “genes 
principales” y “modificadores” se designaban los factores múltiples. No 
parece existir ninguna diferencia clara entre los dos tipos de genes excepto 
por la cantidad de su contribución a la forma del fenotipo. En sus- 
primeras comunicaciones (por ejemplo, 1943), Mather creía en la diferencia 
de principio entre genes con contribuciones discontinuas notorias al feno¬ 
tipo y genes con contribuciones ligeras que se traducen en una variación 
continua. Pensaba que los últimos, a los que denominó poligenes, 0 están 
situados en las porciones hetcrocromáticas de los cromosomas. Los datos- 
disponibles no concuerdan con esta distinción, puesto que el fenotipo es 
el producto del genotipo como un todo. Cada carácter está afectado por 
numerosos genes y es por ello poligénico; virtualmente todo gene es un 
poligene. Aunque sea útil hablar de caracteres poligénicos y de herencia 
poligénica y aunque genes situados en la porción “heterocromática” del 
cromosoma pueden tener efectos principalmente modificadores, no hay 
pruebas de que exista una clase aparte de poligenes. 

Pero tampoco debe pasarse al otro extremo y creer que todos los 
caracteres poligénicos están determinados por gran número de poligenes 

Kl término <e Itnliia introducido antes en la literatura, con el mismo significado, por Pía¬ 
te (1913); véase Kabcrgé (1943). 
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con efectos muy pequeños. Cualquiera que sea el número de genes que 
puedan afectar un carácter, hay casi siempre unos pocos genes que con¬ 
tribuyen principalmente al fenotipo. Cuantos menos sean estos genes 
principales y cuanto mayores sean sus contribuciones individuales, más 
discontinua será la herencia. El caso extremo es el “gene conmutador”, 
que desplaza el fenotipo en una dirección totalmente nueva, como los 
genes determinadores del sexo en ciertos organismos. Sin embargo, incluso 
tal gene conmutador interactúa con otros numerosos genes al producir el 
fenotipo, cuyo producto final es poligénico. El gene conmutador por una 
parte y la gran dotación de factores poligénicos pequeños por la otra no 
son, pues, sino los extremos de un espectro amplio de posible determi¬ 
nación genética y no dos clases separadas. Otro extremo son los genes 
letales (pie con su acción (con mayor frecuencia por su incapacidad de 
producir un producto de gene, esencial) bloquean el desarrollo normal 
e impiden la producción de un individuo viable. 

La herencia poligénica confiere dos grandes ventajas. En primer lugar, 
facilita un sistema de almacenamiento que no sólo posee una enorme 
capacidad, sino que puede responder fácilmente al más ligero desplaza¬ 
miento en la presión de selección. En segundo lugar, en vista de la acción 
similar de los factores de una serie poligénica, un mismo fenotipo puede 
estar producido por distintas combinaciones, por ejemplo, Abcd, alicd, 
(d)Cil y idx D. Cada uno de estos genotipos puede tener respuestas feno- 
t ¡picas correlacionadas de modo algo diferente (debido a pleiolropia). La 
presión de selección sobre las respuestas correlacionadas puede, pues, 
producir un desplazamiento en el sistema poligénico sin trastornar el 
carácter fenol ¡pico principal. Por ejemplo, si la presión de selección para 
el aumento del tamaño corporal hubiera de desarrollarse en una pobla¬ 
ción se verían favorecidos todos los genes del genotipo que poseyeran 
el mismo efecto pleiotrópico sobre el aumento de tamaño. Mientras que la 
presión de selección sea suave, sólo responderán aquellos genes cuyas 
restantes manifestaciones pleiotrópieas no se seleccionen en contra. De 
hecho, una selección suave para un carácter poligénico con frecuencia 
carece de otro efecto visible para el fenotipo. Una presión de selección 
más intensa generalmente afecta otras características y produce las deno¬ 
minadas “respuestas correlacionadas” (véase pág. 303). 

Tanto la pleiotropía como la poligenia contribuyen a la cohesión gené¬ 
tica de la población. La pleiotropía contribuye debido a que cada gene, 
mediante sus efectos múltiples sobre el desarrollo, entra en una labor en 
equipo con otros numerosos genes. La sustitución de un gene por otro 
en un complejo de genes puede afectar a numerosas interacciones del 
genotipo y dar lugar a un trastorno de la estabilidad (pie sólo pueda 
compensarse gradualmente. La poligenia contribuye debido a (pie la 
presión de selección en favor o en contra de cualquier aspecto del feno¬ 
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tipo afectará a todos los genes que contribuyan poligénicamente a este 
carácter. Puede resultar una reacción en cadena de sustituciones de genes, 
la resistencia a la cual esté determinada por la magnitud y naturaleza 
de las manifestaciones pleiotrópieas correlacionadas de los genes impli¬ 
cados. 

La consideración de las interacciones entre pleiotropía y poligenia 
pueden ayudar a resolver una cuestión que se plantea con frecuencia. ¿Los 
efectos pleiotrópicos pequeños de la herencia cuantitativa están causados 
por genes cuya única función es la de modificadores específicos o son el 
subproducto pleiotrópico de genes que posean otras funciones esenciales 
en el organismo? I iene una importancia evolutiva considerable cuál de 
las dos sea la respuesta correcta. El concepto original de Mather de los 
polígonos tendía a atribuir a cada poligene una función específica y sin¬ 
gular. Este punto de vista es similar al concepto de modificador de los 
primeros genéticos, al (pie es curioso que siga adscrito Goldschmidt 
(1953). Estos conceptos están basados, en último término, en la hipótesis 
“un gene—un carácter”. No es de extrañar que los partidarios de este 
concepto se vean forzados a rechazar la idea de la dotación coherente 
de genes, como se ha desarrollado aquí, debido a que exigiría un nú¬ 
mero de un tamaño imposible de genes modificadores. Esta dificultad 
imaginaria desaparece (como ya señaló Chctverikov en 1926) en cuanto 
se hace uno consciente de que el producto con el (pie un gene dado 
contribuye a la sopa del desarrollo puede ser compartido por otros 
numerosos genes. Así pues, un gene que sea un gene principal por derecho 
Propio, por ejemplo en el desarrollo del ojo, puede servir de modificador 
de otros genes y, además, de poligene para otros caracteres, tales como 
el tamaño del cuerpo y la velocidad de desarrollo. Puede haber un corto 
número de modificadores especializados, pero la gran mayoría de ellos 
con seguridad son genes pleiotrópicos con aportaciones múltiples al feno¬ 
tipo. El hecho de que numerosos modificadores esperen cada nueva 
mutación concuerda plenamente con esta interpretación. Suponer que 

estos genes hayan sido antes neutros o “latentes” hasta la fecha resulta 
absurdo. 


Interacciones del genotipo 


La pleiotropía y la poligenia son conceptos que destacan los dos 
puntos terminales en la ruta del desarrollo, el gene y el carácter. En 
realidad los genes interactúan entre ellos a lo largo de la ruta epigenética 
en numerosas vías directas e indirectas. Esta interacción abundante y 
continua conduce a un reforzamiento todavía mayor de la cohesión in¬ 
terna del acervo de genes. 
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Interacciones alclicas 

Los diversos modos de interacciones entre aleles en el mismo locos se 
indican por términos como dominancia, rccesividad y supradominancia 
(superioridad del heterocigote). “La varianza rastreable en las diferencias 
entre los valores medios de los diferentes aleles en todas las combina¬ 
ciones genéticas en que aparezcan, se denomina la porción aditiva de la 
varianza genotípica total” (Lerner, 1958). El concepto se lia discutido en 
el Capítulo IX. Una revisión particularmente csclarecedora del papel 
de los factores alélicos en la organización del acervo de genes lia sido 
dada por Dobzhansky (1955b). Las pruebas de que disponemos indican 
que la superioridad genética de numerosas combinaciones de genes hete- 
rocigóticas (heterosis), no sólo sirve de fuente principal de variación ge¬ 
nética, sino que también funciona como factor fuertemente cohesivo. 


Interacciones epistáticas 

Desde los primeros días del mendelismo se lia descubierto que dife¬ 
rentes loei pueden interaccionar entre sí en su efecto sobre el fenotipo 
final. Todo manual elemental de genética expone que dos loei cada uno 
de los cuales posea un alele dominante y un alele recesivo que se segre¬ 
guen con independencia dan las razones 9:3:3:1. 1.a frecuencia con que 
se producen razones aberrantes como 15:1 o 9:7 o 9:3:4 indica olios mo¬ 
dos de interacción, para los que, siempre en términos de dos loei, se lia 
adoptado una complicada terminología. Esta terminología se hace tanto 
menos aplicable cuanto más se comprueba que habitualmente en tales 
interacciones se implican más de dos loei. El término colectivo inter¬ 
acciones epistáticas” se aplica actualmente a las interacciones entre dife¬ 
rentes loei del mismo o diferentes cromosomas. Un caso extremo de 
epistasis se da, por ejemplo, cuando un gene albino impide la manifes¬ 
tación de todos los restantes genes de pigmentación. Con más frecuencia 
el efecto es menos absoluto y sólo consiste en una modificación del grado 
en que se manifiesta un carácter, como en la interrupción de una vena 
del ala de Drosophila. Muchos genes tienen una “penetrancia incom¬ 
pleta”, lo que significa que en ciertos ambientes físicos o genéticos no se 
manifiestan plenamente en el fenotipo aunque por definición sean, por 
otra parte, dominantes. La literatura genética abunda en análisis del 
efecto epistático de un gene sobre la expresión fcnotípica de otro gene. 
Parte de esta literatura se ha resumido por Wagncr y Mitchell (1955). 

Los genes supresores son uno de los varios tipos especiales de genes 
interactuantes. Glass (1957b) ha analizado un tal gene situado sobre el 
segundo cromosoma de Drosophila melanogaster, que suprime los efectos 
del gene erupl sobre el cromosoma tercero. El gene erupt, cuando se 
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cuentra sin el supresor. produce una erupción verrugosa sobre el ojo. 
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rúnico alele supresor y un único alele erupt, sino que en cada locus existe 
V todo un lote de isoaleles de diferentes fuerzas. En ningún caso se ha 
encontrado el gene erupt sin el supresor en la misma población, pero en 
una serie de poblaciones se encuentran genes supresores sin genes erupt. 

¿Cuál puede ser la interpretación evolutiva de este curioso sistema de 
interacciones? Glass sugiere correctamente que el gene erupt se man¬ 
tiene en las poblaciones porque contribuye a la adaptación con algunas 
otras manifestaciones pleiotrópicas desconocidas. Este mantenimiento es¬ 
tablece una presión de selección en favor de los genes supresores que 
separan del fenotipo el efecto perjudicial del gene erupt . sobre la morfo¬ 
logía del ojo. Por otra parte, la frecuencia, si no la universalidad, del gene 
supresor indica que posee también manifestaciones pleiotrópicas por las 
cuales se mantiene en el acervo de genes incluso en ausencia del gene 
erupt. 

Otro sistema supresor bien analizado es el que regula el color de la 
licmolinfa de ciertas polillas (Stehr, 1959). No nos ocuparemos; de los 
detalles de las rutas bioquímicas que permiten los efectos supresores, pero 
sí del efecto sobre el fenotipo, que es lo que, en último término, determina 
la adaptación del genotipo. 
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Interacciones epistáticas ij adaptación 

El cuadro que vamos a exponer resulta del reciente trabajo sobre 
interacciones de genes. Cada gene posee numerosas manifestaciones pleio¬ 
trópicas que se suman o se separan de la bondad del fenotipo. Otros loei 
son capaces de exaltar las manifestaciones que constituyen la máxima 
aportación positiva a la adaptación y suprimen otras manifestaciones que 
poseen un efecto perjudicial como son el fenotipo erupt y el gene erupt. 
El valor selectivo de un gene está, pues, sólo parcialmente determinado 
por lo que pudiera denominarse su efecto inmediato directo sobre el 
fenotipo. Un componente igual o incluso más importante del valor selec¬ 
tivo de un gene es su efecto o su contribución a las cualidades exalta- 
doras de la adaptación, ejercidas por otros genes. Los genéticos de plantas 
tal vez hayan sido los primeros en apreciar por completo esta función 
múltiple de los genes, punto destacado particularmente por Harland y su 
escuela (Harland, 1936; Stephens, 1950). El análisis de los híbridos y 
de los genes matadores. la labor sobre caracteres poligénicos, sobre do¬ 
minancia. o sobre determinación del sexo por equilibrio génico y los 
estudios sobre compensación de dosificación (Muller, 1950b), todo indica 
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la existencia universal de interacciones genéticas reguladas por su apor¬ 
tación a la adaptación total del fenotipo. 

Es evidente que los genes que interactúan armoniosamente en el acervo 
de genes de una población se mantienen reunidos por la acción de la 
selección natural. El complejo total de genes de una población está 
“coadaptado” para usar el término feliz de Dobzhansky. ün poblaciones 
naturales expuestas a una afluencia constante de genes ajenos y a toda 
suerte de perturbaciones ambientales, este proceso de coadaptacion debe 
proseguir constantemente. Dobzhansky y su escuela lian hecho de este 
campo el objeto de su investigación y han contribuido a esclarecerlo por 

una serie de experimentos brillantes. 

Un buen ejemplo de esta investigación es la exposición de poblaciones 

a una irradiación crónica (Wallace v King, 1951; Wallace, 1956). Dos 
poblaciones experimentales de Drosophila mclanofiflster que recibieron 
unas cinco r por hora rápidamente acumularon una gran cantidad de 
daños cromosómicos por radiación. Aproximadamente el 80 por ciento 
do todos los cromosomas segundos ensayados después de 70 generaciones 
resultaban letales en los homocigotes. Cabría esperar que las combina¬ 
ciones heterocigóticas de los cromosomas de estas poblaciones mam esta- 
ran pruebas de gran disminución de la viabilidad. Sin embargo, al bacci 
estos ensayos se encontró que moscas que portaban dos cromosomas 
segundos elegidos al azar de una de las poblaciones irradiadas solo 
presentaban, por término medio, una disminución de viabilidad muy 
reducida (1-8 por ciento) en comparación con la población standard. Con¬ 
siderando el número de letales acumulados, cabría esperar una mayor 
disminución de viabilidad. De hecho, en un cierto porcentaje de tales 
cruzamientos, la viabilidad está por encima del promedio de las moscas 
salvajes. De estos resultados se nos impone que debe existir una elevada 
presión de selección de estas poblaciones experimentales cerradas para 
todas las secciones de cromosomas y para todos los genes que se combi¬ 
nan dando genotipos armoniosos, eficaces. Siempre que un cromosoma se 
dañe por radiación, este daño se compensa por la selección de un imitante 
que restablezca el equilibrio. Algún atajo se encuentra para obviar la 
interrupción de cualquier ruta metabólica. La viabilidad media de los 
recombinantes permanece casi normal a pesar del constante aumento en 

la frecuencia de genes “perjudiciales”. 

Los experimentos de Wallace han arrojado nueva luz sobre una obser¬ 
vación que desde hacía tiempo constituía un enigma para los genéticos 
de población. Con ayuda de técnicas ingeniosas ha sido posible estudiar en 
Drosophila la viabilidad relativa de cromosomas individuales en condición 
de homocigosis y de heterocigosis. Al ensayar moscas de tipo salvaje de 
ciertas localidades de Rusia, Dubinin y col. (1934) descubrieron que entre 
el 10 y el 20 por ciento de los cromosomas segundos de moscas salvajes 
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son letales en homocigosis. Desde entonces el hecho se ha continuado 
para poblaciones naturales de cinco o seis especies de Drosophila (Dob- 
zhansky y S. Spassky, 1954a). De hecho la cifra es alrededor del 30 por 
ciento en la mayoría de las poblaciones estudiadas. Casi todos los cromo¬ 
somas restantes, aunque no sean letales, son al menos algo perjudiciales 
en homocigosis. La frecuencia de los letales es particularmente notable si 
se considera que la mayoría de los letales aislados de poblaciones naturales 
son algo perjudiciales incluso como hetcrocigotes (Cordeiro, 1952). Parece 
posible que parte de los “cromosomas letales” sean producto, no de genes 
letales, sino de combinaciones letales de genes. Pruebas de este hecho 
resultan de experimentos en los que cromosomas viables se recombinan 
dando letales. 

Leíales sinlclicos. Se ha observado por Dobzhansky (1946) y confir¬ 
mado por Wallace v col. (1953) y por otros autores, que los cromosomas 
que poseen viabilidad aproximadamente normal como hetcrocigotes y 
como homocigotes pueden transformarse en cromosomas letales por entre- 
cruzamiento. Un experimento de Dobzhansky (1955b) puede servir de 
ejemplo: 

Diez cromosomas segundos se tomaron do una población de Drosophila psnuloob- 
sctira recogida cerca de Austin, Texas. Estos cromosomas producían homocigotes desde 
normalmente viables a subvitales. Se obtuvieron hetcrocigotes lieihbras para todas las 
combinaciones posibles (45) de estos diez cromosomas y se examinaron diez cromo¬ 
somas de la descendencia de cada hctcrocigotc en cuanto a los efectos sobre viabilidad 
en homocigosis (en total 450 cromosomas). Entre estos 450 cromosomas 19 eran letales 
y 57 scmiletales en dosis doble; 30 de las 45 combinaciones producían al menos una 
letal o semiletal entre los 10 cromosomas ensayados. Lo más notable de todo, las 
combinaciones que incluían los cromosomas que se sabía que eran subvitales cuando 
homocigotes, dieron de hecho menos letales y scmiletales que los cromosomas normal¬ 
mente viables o supervitalcs. 

Recordemos <jue no existo entrecruzamiento en los machos Drosophila 
y no puede ponerse en duda que los cromosomas letales procedieran de 
los cromosomas viables de las hembras. 

¿Qué explicación puede darse a este sorprendente cambio en la ade¬ 
cuación de estos cromosomas? Los loci letales recesivos normales pueden 
excluirse, debido a que, dos generaciones antes, los mismos cromosomas 
habían resultado de viabilidad normal como homocigotes. Su frecuencia 
es demasiado elevada para deberse a mutaciones letales recién surgidas. 
Por ello hay que sacar la conclusión de que estos cromosomas letales no 
resultan de aleles letales, sino más bien de interacciones epistáticas de¬ 
bidas a combinaciones letales de genes, recién creadas por recombinación. 
Esto se confirma por el hecho de que tales cromosomas letales pueden 
recuperar la viabilidad normal por entrecruzamiento (Dobzhansky y 
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Spassky, 1960). Cuanta más diversidad génica exista en una especie (de¬ 
bido al flujo de genes entre muchas poblaciones locales ampliamente 
distribuidas), mayor es el peligro de combinaciones inarmónicas, es decir, 
mayor es la probabilidad de que se produzcan letales o perjudiciales 
“sintéticos”. El hecho de que los letales sean más frecuentes en especies 
comunes y difundidas, como Drosophila pseudoobscura y D. willistone, 
que en las especies más raras, como D. prosaltans, concuerda con esta 
hipótesis. Sin embargo, Hildreth (1956) y Spiess y Alien (1961) no encon¬ 
traron pruebas de la producción de letales sintéticos en D. melanogaster. 

La disconformidad de la recombinación no se traduce necesariamente 
en letalidad o semilctalidad; puede afectar todo componente de la adaptación. 
Hay, por ejemplo, algunos casos de esterilidad “sintética” (Krimbas, 1960). 
El interés por estos cromosomas “sintéticos” es que la reducción brusca de 
aptitud que resulta de la recombinación de cromosomas parentales suma¬ 
mente aptos es una prueba palpable de la importancia de las interacciones 
cpistáticas. Deben ser epistáticas, puesto que las sintéticas se ensayan en 
condición homocigótica y los cromosomas originales (antes de la recom¬ 
binación) eran también sumamente aptos como homocigotes. 

Hoy está bien establecido que las interacciones alélicas, así como las 
epistáticas, afectan decisivamente la aptitud del genotipo. Lo que aún 
no es seguro es la contribución relativa a la adaptación hecha por cada 
tipo de interacción. Se han descrito (Capítulo IX) tantos efectos benefi¬ 
ciosos de la heterocigosidad que uno pudiera inclinarse a adoptar el 
punto de vista extremo de que toda heterocigosidad es beneficiosa y que 
todo aumento de viabilidad y de estabilidad del desarrollo se debe a 
heterocigosidad. “El grado de adaptación de individuos y de grupos en 
las especies con fecundación cruzada puede bien ser una función de su 
grado de heterocigosidad”, sugiere un autor. Este punto de vista se corre¬ 
laciona frecuentemente con el supuesto de que la superioridad de los 
heterocigotes es el resultado de selección para un fondo genético sobre 
el que los heterocigotes mostraran heterosis. Una serie de experimentos 
de Vetukhiv (1954, 1956), Brncic (1954) y Wallace (1955) muestra que 
ninguno de los supuestos es correcto. En las tres series de experimentos 
se ha comparado la viabilidad de los híbridos Fi y F 2 , entre poblaciones, 
cada uno de los cuales se ha comparado con los híbridos interpoblaciones 
F, y Fo (y algunas otras combinaciones). Se midió la viabilidad para 
diversos componentes de la adaptación, como, por ejemplo, la fecundidad 
de las hembras o la supervivencia de las larvas situadas en competencia 
dura con una estirpe standard de otras especies de Drosophila. Los resul¬ 
tados de estos experimentos son muy claros. Los híbridos F¡ entre pobla¬ 
ciones son significativamente más viables que los híbridos F t dentro de 
una misma población. Esta superioridad se pierde al hacer el cruzamien¬ 
to F 2 (Fig. IX-2). 
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Ilay dos conclusiones evidentes. La primera es que la superioridad de 
los híbridos F, entre distintas poblaciones no puede deberse a una previa 
selección de un fondo genético conveniente porque las poblaciones ensa¬ 
yadas procedían de localidades muy distantes. El aumento de fecundidad 
de las hembras muestra que está implicado algo más que una mera 
“exuberancia” de las larvas. Así, pues, tenemos un caso de heterosis 
gemiina que no es producto de selección. La segunda conclusión, aún más 
importante, es que esta superioridad no se debe a una mera heterocigo¬ 
sidad alta, porque la generación F¿ pierde esta superioridad, a pesar de 
retener gran parte de la heterocigosidad y ser de hecho mucho más 
heterocigótica (pie las poblaciones parentales. La conclusión inevitable es 
que la pérdida de la viabilidad F 2 se debe a una pérdida del equilibrio 
epistálico entre loci interactuantes y que este hecho sobrepasa los efectos 
beneficiosos de la elevada heterocigosidad. Otra serie de ensayos confir¬ 
man esta conclusión, en particular los resultados de los cruzamientos 
triples y dobles. 

La integración del complejo de genes, su coadaptación, depende, por 
ello, de la presencia de dos tipos de equilibrio armonioso. Uno de ellos, 
un equilibrio entre aleles que conduce a supradominancia y, a través de 
ella, a un polimorfismo equilibrado, ha sido denominado por Mather (1953) 
equilibrio de relación. Al otro equilibrio entre diferentes loci, Mather lo 
ha denominado equilibrio interno (= epistático). Todavía se desconoce si 
hay integrados entre los dos tipos de equilibrio (como cabría esperar 
de la naturaleza del locus de genes) y cuál es la diferencia que existe 
cuando dos loci interactuantes se encuentran o no en el mismo cromosoma. 
Las pruebas disponibles señalan que, en los organismos superiores, supone 
poca diferencia el hecho de que los loci interactuantes se encuentren o 
no en el mismo cromosoma. 


El modelo fisiológico de la interacción de genes 

El modelo típico de acción del gene considera a éste como una suerte 
de molde sobre el cual se forman proteínas (enzimas) que son los deter¬ 
minantes del proceso de desarrollo. Este cuadro clásico se ha modificado 
algo por la investigación reciente, puesto que el ácido dcsoxirribonuclcico 
de los cromosomas no forma las proteínas directamente, sino con ayuda de 
diversos tipos de ácido ribonucleico que regulan la reunión de los amino¬ 
ácidos. La síntesis de las proteínas se verifica en el citoplasma. Los de¬ 
talles tienen poca importancia evolutiva que se sepa. Los diversos mode¬ 
los de la acción del gene concuerdan en postular que los genes regulan 
la producción de sustancias químicas y que en el proceso utilizan algún 
sustrato. 

El primer nivel de interacción de los genes se encuentra dentro de 
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una célula dada, siempre que varios genes actúen simultáneamente en la 
elaboración de sus productos de genes, en particular en la producción 
de moléculas proteicas complejas. Estos productos se difundirán a otras 
células y estimularán el crecimiento y división de células. De este modo 
se inicia un segundo nivel de interacción, el del desarrollo con todas sus 
interacciones complicadas entre tejidos y órganos. Normalmente, todas las 
células tienen dotaciones idénticas de cromosomas; sin embargo, células 
. v tejidos tienden a adquirir muy distintas potencias en el proceso de 
diferenciación. Por ello, resulta evidente que los distintos genes entran 
(> n actividad en distintos tejidos y órganos y que debe distinguirse entre 
la presencia de un gene y su actividad. Todavía se desconoce en gran 
parte (pie es lo que regula la actividad de un gene y el lugar de su 
actividad, pero los datos pertinentes a este conocimiento se acumulan 
rápidamente (Beermann, 1961; Jacob y Monod, 1961a). Resulta cada vez 
más claro que un gene se caracteriza, no sólo por la naturaleza química 
de su producto, sino también por el período del proceso de desarrollo en el 
( lie entra en actividad y por la cantidad de su producto. El abandono 
i e una definición groseramente corpuscular del gene facilita mucho la 
comprensión de este modo de funcionar el gene. Como un producto de 
gene puede servir, a su vez, como sustrato para la actividad de otros 
genes y como el funcionamiento adecuado de un gene requiere la pre¬ 
sencia del sustrato específico en un momento específico (período del 
desarrollo) y, además, en cantidades fijas, resulta evidente por qué la 
interacción de los genes tiene tan vital importancia para la viabilidad del 
fenómeno que resulta como culminación del proceso de desarrollo. 

Podemos utilizar estos datos para establecer un modelo de la interac¬ 
ción de genes. Supongamos que un gene A se introduce en un acervo de 
genes donde produce una cantidad excesiva de su producto de gene, con 
('1 resultado de la inhibición del gene que actúa en el locus B. Con el 
fin de restablecer el equilibrio se producirá una presión de selección en fa¬ 
vor de uno de los siguientes tres tipos de genes: 1) una sustitución del 
gene en el locus original A que se traduzca en una reducción de la can¬ 
tidad del producto de gene o en un retardo en el tiempo de su aparición, 
2) una sustitución de gene en el locus B que se traduzca en resistencia al 
efecto del exceso de la enzima producida por A, o 3) una sustitución 
de gene en un tercer locus C que utilice el exceso de la enzima A y por 
ello neutralice el efecto sobre el locus B. El mismo modelo, con modifica¬ 
ciones ligeras, puede usarse para describir los efectos de la pérdida de un 
gene y de la consiguiente carencia de su producto de gene. El aspecto 
esencial de este modelo es que destaca el desequilibrio químico que la sus¬ 
titución del gene en A ha producido y el hecho de que puede corregirse 
de modos muy distintos, por sustitución de un gene en el mismo o en otros 
loci. El resultado será un desplazamiento del equilibrio y el establcci- 
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miento de un equilibrio nuevo. La mejor prueba de la producción de 
desequilibrios bioquímicos y su corrección por subsiguientes sustituciones 
de genes procede de trabajo con microorganismos. Hemos de remitirnos 
para más datos a la literatura más destacada (por ejemplo a Wagner y 
Mitchell, 1955, y a numerosas conferencias más recientes). 

Es evidente, no sólo que tal sistema interactuante es sumamente sensi¬ 
ble, sino que permite numerosos sistemas de retrorregulación y de otros 
tipos de regulación. Los investigadores del desarrollo utilizan diversos 
términos para estos poderes reguladores como son amortiguación, canali¬ 
zación y homeostasis de desarrollo. Estos términos se aplican a modelos 
que nos ayudan a representarnos la acción de los genes en el proceso 
del desarrollo pero no deben hacernos olvidar nuestra ignorancia bási¬ 
ca del modo concreto de verificarse la regulación del desarrollo observada 
por todos. Nos remitimos a diversos textos y ensayos sobre epigenética para 
mas detalles sobre la fisiología de la diferenciación de los tejidos y órga¬ 
nos en relación con la acción del gene (Goldschmidt, 1955; Wadcíington 
1956a, 1957; Kühn, 1955). 

Para hacer una contribución óptima a la adaptación, un gene debe 
elaborar su producto químico en la cantidad necesaria y cuando convenga 
para el desarrollo normal. El genotipo total debe considerarse como un 
equipo fisiológico", analogía que tiene considerable valor ilustrativo. Al¬ 
gunos de los atletas más conocidos son malos jugadores en equipo o pue¬ 
den destacar en un equipo y no en otro. Algunos virtuosos, excelentes so¬ 
listas, resultan mediocres en una orquesta. Los genes nunca son solistas 
siempre desempeñan un papel en un conjunto y su utilidad, su “valor 
selectivo”, depende de su contribución a la bondad del producto de este 
conjunto, a la bondad del fenotipo. 

Efectos de posición. Hemos hablado, basta ahora, de la interacción del 
gene como fenómeno fisiológico que afecta al curso del desarrollo. No se 
lia atribuido ningún papel especial a la situación particular que ocupen 
los genes interactuantes en los cromosomas. La frecuencia con que inter- 
actúan genes que se sabe que están situados en diferentes cromosomas in¬ 
dica que no necesitan estar en inmediación física tales genes. Esto, sin 
embargo, no quita la posibilidad de que se produzca una interacción más 
intima o más frecuente entre genes situados en el mismo cromosoma. Ade¬ 
más del efecto clásico de posición (Lewis, 1950) hay otras interacciones 
de genes vecinos (pie Dobzhansky (1959b) ha denominado “efectos de or¬ 
ganización”. Levitan (1955, 19.58), Levitan y Salzano (1959) y Stalker (1960), 
por ejemplo, lian mostrado que en varias especies de Drosophila se afecta 
la adaptación siempre que dos inversiones se verifiquen, ambas, en el 
mismo cromosoma A y ninguna sobre el cromosoma homólogo A’ o si 
una inversión se produce en el cromosoma A y la otra en el cromosoma 
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la población local en la que el animal viva. El destino evolutivo de este 
gene dependerá, a largo plazo, de cómo coopere con los otros genes de 
este acervo de genes, de cómo se coadapte a ellos. El investigador de fi¬ 
siología del gene está justificado cuando separa los genes para estudiar 
su acción y función. Sin embargo, el evolucionista, interesado en los valo¬ 
res selectivos y en la adaptación, no puede separar un gene de su medio 
genético; debe tratarlos como un todo. Para él no son importantes las 
acciones de las unidades individuales sino más bien sus interacciones su 


contribución articulada a la adaptación total. Como consecuencia de esta 
nueva interpretación del complejo de genes, se impone el revisar algunos 
de nuestros conceptos, en particular los de la relación entre genotipo y 
fenotipo y los del modo de operar la selección natural. Esto a su vez afec¬ 
tará nuestra interpretación de la genética de la especiación. 

hl fenotipo. La palabra “fenotipo” indica el pensamiento tipológico 
de período en que se troqueló. Se aplicaba al aspecto de los individuos 
“normales” de una especie, que, a su vez se creía que constaba de indi¬ 
viduos bomocigóticos (o de heterocigotes dominantes) para los genes de 
tipo salvaje de la especie. Hoy sabemos lo imperfecta que es esta in¬ 
terpretación. De hecho nuestro nuevo conocimiento de la diversidad de 
los fenotipos plantea un problema intrincado. ¿Por qué el fenotipo perma¬ 
nece tan constante a pesar de la diversidad genética subyacente? El feno¬ 
tipo que prevalece en una especie suele ser notablemente uniforme, aparte 
de pocos casos de polimorfismo y de cierta variación cuantitativa. Nos ve¬ 
mos forzados a deducir que debe existir un premio selectivo a la unifor¬ 
midad fenotípica y que la adaptación óptima está estrechamente correla¬ 
cionada con un determinado fenotipo. Los criadores de animales y plantas 
y los investigadores de poblaciones experimentales han encontrado, de 
hecho, pruebas en apoyo de esta suposición. 

Estamos todavía lejos de comprender completamente como funciona 
esta estabilización del fenotipo, pero pueden vislumbrarse algunos de los 
fenómenos que contribuyen a ella (Lerner, 1954; A. Robertson, 1955). Un 


factor es la lieterocigosidad. Dentro de una población armoniosamente 
coadaptada, cuanto más heterocigótico sea un individuo, tanto mayor será 

... 1__ t * 1 1 11 é ^ é « _ ... " 


su homeoslasis de desarrollo (Capítulo IX). Análogamente cuanto más 
heterocigótico sea un individuo de tal población tanto más se tenderá a 
acercarse al promedio de la población para los caracteres cuantitativos. 
Esto se ha atribuido a pleiotropía por algunos autores y a ligamiento por 
otros. Puede suponerse que en su mayoría los genes serán pleiótropos y 
efectuarán alguna contribución a la aptitud y también a uno o más aspec¬ 
tos triviales del fenotipo (pauta de calor, número de corditas, etc.). Estos 
genes mostiaran dominancia o supradominancia para su caracteres pro¬ 
ductores de aptitud (mediante selección del fondo genético apropiado) y 
efectos aditivos (intermedios heterocigotes) para sus caracteres triviales- 
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Sin embargo, según Breese y Mather (1960) los fenómenos observados¡sel 
explican mejor por ligamiento. En todo caso, los individuos de una pobla^| 
ción más “mediocres" y “ordinarios” ((en lo que concierne a los caracteres 
morfológicos cuantitativos) son los mejor adaptados. Asi lo expreso Wnght* 
(1951a) en la afirmación: “la forma mejor adaptada de una especie sudfl 
ser la que se acerca más al promedio en todos los caracteres que variaM 
cuantitativamente”. Citar la “supervivencia de lo ordinario (McAteeM 
1937 ) como prueba, contra la selección natural, demuestra que no se n» 
entendido el carácter normalizador de la mayoría de la selección naturaj® 
La constancia del fenotipo. Los experimentos clásicos de los genétio* 
han difundido la impresión, en particular entre los no genéticos, 
que cada mutación o intercambio de genes se reflejara en el tenotigj 
visible. En realidad, los genes de una expresividad tan elevada pareH 
cen constituir la minoría y al parecer se produce una gran renovacióni efl 
el acervo de genes sin que se manifieste ningún efecto sobre el ienotipM 
visible. Al parecer existen muchos mecanismos de desarrollo y canalizaci* 
nes (.lie impiden que las sustituciones de genes se revelen en el fenotipM 
(Waddington, 1957). Esta constancia del fenotipo no se comprende bien* 
pero constituye, sin duda, un aspecto del fenómeno general de la unidadT 
del genotipo. El descubrimiento de la frecuencia, en un principio insosped 
chada, de las especies gemelas (Capítulo 111) ha revelado que incluso unaj 
sustitución de genes tan extensa que dé origen a una nueva especie resuKj 
ta posible sin efecto visible sobre el fenotipo (Dobzhansky, 1956a). Cadfr 
sustitución de un gene individual durante el origen de estas especies se • 
compensa de algún modo para impedir que se afecte el producto final-, 
del desarrollo, el fenotipo (Dobzhansky, 1956a). El grado de difeiencíaJ| 
la incompatibilidad) de los complejos de las especies gemelas puede dej 
mostrarse cuando se cruzan entre ellas. En los híbridos Fj entre DrosophU 
la melanogaster y D. simulaos, Sturtevant (1929) encontró muchas pertj 
baciones en el desarrollo de cerditas, aunque las pautas de las cerchtig 
de las dos especies parentales fueran idénticas. En 167 hembras hibndjfl 
(con 334 sitios de cerditas a ambos lados del dorso) 142 eran dorsocentrfl 
les anteriores (192 faltaban), 181 dorsocentrales posteriores (faltaban 153,- 
192 escutelares anteriores (faltaban 142) y 198 escutelares posteriores (fal¬ 
taban 136). Evidentemente las rutas de desarrollo que conducen a las 
tas de las cerditas fenotípicamente idénticas de las especies parenl 

eran muy diferentes. . 

Nos llevaría demasiado lejos discutir aquí el sistema genético y dj 

desarrollo (pie mantiene la constancia del fenotipo a pesar de la susti! 
ción de genes. El mejor análisis es el del Rendel (19o9) para las cerdi 
escutelares de Drosophila. El fenotipo “número normal de cerditas es 
telares” está tan estrictamente canalizado que incluso una gran cantil 
de sustitución genética no se traduce en un cambio visible del fenotij 
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Í Spués que el carácter se ha expulsado de la zona de canalización, co- 
a'responder en contra frente a la selección. El número normal de 
es cuatro, pero requiere unas ocho veces más cambio genético 
e.tres aristas a cinco de lo que se necesita para pasar de una 

£ tres. 

iseveración recientemente liceha de que “Drosophila ha permane- 
i cambiar desde la época Eocena y que por ello no constituye un 
1 particularmente conveniente para los estudios evolutivos” no tiene 
ta estos hechos. La activa especiación en el género (probablemente 
de 2 000 especies), su radiación por todos los continentes y sus 
sas especializaciones (como en las islas Hawai) muestra la enorme 
l de reconstrucción genética que se ha verificado bajo la máscara 
tabilidad fenotípica. Hay pocos fenómenos evolutivos que no pueda 
arse que se han verificado en Drosophila. 

ustitución de genes sin efecto sobre el fenotipo morfológico es algo 
málogo a la restauración de una catedral gótica. En el curso del trabajo 
pjíeparación interminable se han sustituido muchas piedras, algunas re¬ 
judamente, desde que se construyó hace unos siete siglos. Sin embargo, 
pgfenotipo” del edificio medieval se mantiene inalterado. La tendencia 
lej fenotipo morfológico a no responder a una reconstrucción de largo 
ilcance del genotipo se manifiesta incluso por encima del nivel de las espe¬ 
tes gemelas. El mismo “carácter” puede mantenerse por todo un género, 
amiüa O incluso una categoría superior. En muchos casos no hay ninguna 
azón evidente por la que un aspecto particular del fenotipo deba verse 
íVOrecido por selección, dado que un fenotipo distinto parece servir igual- 
dente bien, en otra categoría taxonómica que coexista en el mismo medio, 
ikíóterpretación de estos caracteres, no como producidos por genes espe¬ 
jeos, sino como el subproducto de todo el complejo bien integrado de 
;cnes, mantenido junto por homeostasis genética, facilita mucho una com¬ 
prensión de tales “caracteres conservadores”. 

||Un sistema bien trabado de canalización tiende a estrechar muy grave- 
lente el potencial evolutivo descendente. Explica la evolución paralela 


efectos de los factores cohesivos sobre la selección 

La selección actúa sobre fenotipos. En vista de n 
£. .piensión de lu producción de fenotipos, por genes que 
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trabados entre sí dentro de un solo tejido estrecho mediante pleiotropía, 
dominancia (y supradominancia), epistasis y/poligenia, resulta evidente 
que los efectos de la selección sobre la composición genética de los acer¬ 
vos de genes y sobre la variación visible de las poblaciones difieren mucho 
del cuadro convencional. 

Selección estabilizador a. Comencemos cbn el supuesto simplifieador de 
un medio constante. Algunos autores antiguos creían que esto significaría 
el cese de la selección. Sin duda éste no es el caso. Tengamos por cierto 
que puede no darse una “selección dirigida’', pero que incluso en un medio 
normalmente estable siempre actuará la “selección estabilizadora (Schmal- 
hausen, 1949) (Capítulo VIII). Este concepto algo delicado se ha discu¬ 
tido entre otros autores por Dobzhansky (1951), Simpson (1953a), Lerner 
(1954, 1958) y Waddington (1957). El término simplemente se refiere al 
hecho de que los procesos de recombinación y de segregación que actúan 
en una población con una elevada variación genética, inevitablemente pro¬ 
ducen numerosos individuos que se desvían del fenotipo medio en un 
aspecto u otro y que tienen una menor adecuación. La discriminación con¬ 
tra estos individuos fenotípicamente periféricos de una población, por se¬ 
lección natural, se ha denominado selección estabilizadora, selección cen¬ 
trípeta (Simpson), o selección normalizadora (Waddington). 

Disponemos de muchos datos concretos que muestran que la selec¬ 
ción trabaja para mantener un fenotipo óptimo y que discrimina en con¬ 
tra de todos los “fenodesviantes” (Lerner, 1954) (pie puedan segregarse 
en el curso normal de recombinación. Por ejemplo, las serpientes y lagar¬ 
tos no cambian el número de escamas o de escudos entre el nacimiento 
y la fase adulta. Sin embargo E. R. Dunn (1942) pudo mostrar (pie la va¬ 
riabilidad total de las escamas que se observa en las muestras de reptiles 
adultos es mucho menor que en las muestras juveniles debido a la mayor 
mortalidad de los tipos extremos. En la serpiente Natrix natrix, Mertens 
(1947) encontró que los variantes no habituales de las escamas postoculares 
suponían un 26,67 por ciento de la muestra de individuos inmaturos, pero 
sólo el 13 por ciento de muestra de adultos. Los inmaturos tenían un 
38,33 por ciento de variantes entre los sublabiales, en tanto que los adultos 
sólo tenían un 23,76 por ciento. En las serpientes de agua (Natrix) de 
islas del lago Erie existe una eliminación selectiva de los individuos con 
bandas entre el nacimiento y la madurez, al parecer por aves enemigas 
(Camin y Ehrlich, 1958). En el geco de las Antillas, Aristelligcr pracsignis, 
existe una selección en contra de los extremos de tamaño, tanto en gran¬ 
de como en pequeño (Hecht, 1952). La variabilidad entre las avispas in¬ 
vernantes (Vespa vulgaris) desciende marcadamente durante la hiberna¬ 
ción debido a la mortalidad diferencial de los extremos (Thompson y col., 
1911). Los naturalistas y los biómetras han publicado numerosos ejemplos 
de mayor mortalidad en los tipos extremos (pie en el fenotipo medio. La 
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comunicación de Bumpus (1896) es clásica; otros trabajos han sido cita¬ 
dos por Huxley (1942) y por Lerner (1954). Ilaldane (1954b) ha estudiado 
el tratamiento matemático de esta selección normalizadora. Todas las 
pruebas citadas en apoyo de esta selección no son necesariamente con¬ 
cluyentes. El hecho de que la dentición de leche de los mamíferos sea 
a veces más variable (pie la dentición permanente no prueba necesa¬ 
riamente que los juveniles más extremos mueran. Es igualmente posible 
que la dentición permanente posea un control de desarrollo mejor amor¬ 
tiguado. 

Waddington (1957, 1960c) ha señalado correctamente que la selección 
estabilizadora tiene dos aspectos diferentes. El negativo, la eliminación de 
todos los individuos que son fenodesviantes, al que denomina selección nor¬ 
malizadora. El positivo, una selección en favor de todos los tipos de me¬ 
canismo de retrorregulación que producirían el fenotipo standard, a pesar 
de la considerable sustitución de genes en el genotipo y de la fluctuación 
ambiental, al que denomina selección canalizadora. Los dos procesos, son 
en cierto sentido, meramente dos aspectos de un solo proceso, dado (pie la 
selección canalizadora por necesidad, opera con ayuda de la selección 
normalizadora. 

La efectividad de la selección estabilizadora depende de la produc¬ 
ción de fenodesviantes y las razones genéticas para su aparición tienen, 
pues, un considerable interés evolutivo. Se han adelantado dos posibles 
explicaciones para la producción de fenodesviantes que no se excluyen 
necesariamente la una a la otra. 

V 

a) Homocigosidad- aumentada. Lerner (1954) destaca el hecho de que 
todo tipo de reproducción interna eleva automáticamente la frecuencia 
de homocigotes de una población. Si la reproducción en el interior de 
una población misma es suficientemente fuerte conduce a una disminución 
de la adaptación en una especie en que normalmente se crucen las pobla¬ 
ciones (“depresión por reproducción dentro de unas mismas poblaciones”) 
y a la aparición de fenotipos desviados. El aumento de homocigosidad, con 
frecuencia, conduce a trastornos del desarrollo además de a reducción de 
la resistencia a cambios ambientales (homeostasis del desarrollo) tal como 
se discutió en el Capítulo IX. Las poblaciones cerradas, como las estu¬ 
diadas por los criadores y por los genéticos de laboratorio, son particular¬ 
mente vulnerables a los efectos depresores de la homocigosidad. 

b) Trastornos del equilibrio interno. En una población abierta existe 
una alta afluencia constante de genes ajenos. Éstos provocan toda suerte 
de efectos epistáticos, algunos de los cuales se traducen en la producción de 
fenotipos inferiores. Los letales sintéticos y estériles constituyen ejemplos 
extremos. La principal actividad de la selección estabilizadora en tales 
poblaciones será la eliminación de genes mal adaptados y la selección de 
los genes que presenten una adaptación máxima en el máximo número 
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posible Je combinaciones (Mayr, 1954a). La existencia de una homoc.gos.- 
dad excesiva en tal acervo de genes resulta improbable puesto que muchos 

loci están normalmente ocupados por numerosos 1 “ alel “- d , a 

Debe admitirse que es muy difícil aportar pruebas ™ncluycnte| cb la 

eran frecuencia de isoaleles, lo que parecen haber conseguido Mern y 
Srftaeffer 1943), Speneer (1944), Glass (1957b), Creen 1959) y otros mu¬ 
chos autores recientes. Considerando la imposibilidad de hacer completa 
mente isogénicas las estirpes utilizadas en estos experimentos, resulta v.r- 
tualmenti imposible discriminar entre isoalelismo y efectos epist.it.cos. 
Para ahondaran el estudio del problema sobre isoaleles o pohgenes vease 

Pee ve v Robertson (1953) y Matlier (1954). ., 

Estos dos modos posibles de surgir fenodesviantes en una f»bla«on 
deben distinguirse claramente entre si a fin de analizar la acción de la e- 
íeccl éstabilizadora. Hay, en consecuencia, dos tipos de se cceion eri- 
lulizadora, ambos activos siempre, pero uno de los cuales suele ser 
importante de acuerdo con la estructura genética de la población ele que 
se trate. Si la eliminación de homocigotcs es el problema principal, sera 
ínia la presión de la selección éstabilizadora. Esta presión se dirigirá prin¬ 
cipalmente hacia la selección de un fondo genético que aumente la supra- 

dominancia de los heterocigotes a fin de garantizar un nlt ° J”' e a j 
terocigosidad. En particular, asegurara la dominancia de todas aquellas 

expresiones fenotiplcas de genes pleió.ropos que verifiquen la máxima con- 

tribución a la aptitud (Capítulo IX). ., .1 ; ij i nra cs 

Por otra parte, si el objeto principal de la selección éstabilizadora 

reducir al mínimo los efectos de interacciones epistaticas trastornadlas, 

entonces tal selección favorecerá ciertos tipos de genes. En P r,,ner ^ ar ’ 
se verán favorecidos los genes que he denominado “buenos mezcladore 
(Mayr 1954a) es decir genes que efectúen una contribución positiva ata 
ip tihid sobre el máximo número de fondos genéticos posibles. Ln segundo 
£ e favorecerán los supergenes, es decir, combinaciones bien «quita 
de genes que estén protegidas contra la recomb.nacion (por la 
supresión de entrecruzamiento). La cantidad de aumento genético dentro 
de un acervo dado de genes, determinará cuál de estos dos procesos 
selección éstabilizadora sea el más importante. Volveremos a este p 

de nuevo. 


Selección en un medio cambiante 

El modelo (me hemos discutido en el aportado anterior nos lia llevado 
, U ^nr-lnción rV r„ !e los factores cohesivos en un acervo de genes se 
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dirigida e intente desplazar el fenotipo de su norma actual? Se trata de 
un caso muy bien explorado de investigación, principalmente a causa de 
que la mayoría de los criadores de animales y plantas intenta precisamente 
conseguir este desplazamiento cuando pretenden aumentar el rendimiento 
por hectárea de una planta o la producción anual de leche de sus vacas 
o de huevos de sus gallinas. Para considerar a fondo gran parte de este 
trabajo véase por ejemplo el 20th Coid Spring Harbor Symposium (1955) 
Lerner (1958), y Falconer (1960). 

En la mayoría del trabajo de cría, la selección se realiza simultánea¬ 
mente para un gran número de factores, en particular para la mayoría 
de los componentes de la aptitud. En tales casos suele ser imposible deter¬ 
minar lo que sucede durante el proceso de selección. Por ello, he elegido 
para analizarlo un caso que, aunque complejo, es más fácil de analizar 
debido a que concierne a una seleción intensa de un solo carácter en un 
animal de laboratorio. Me refiero al trabajo de vanguardia, hoy clásico, 
de Matlier y col. sobre el número de corditas en Drosophila (Matlier y 
Harrison, 1949). El objeto de la selección era aumentar el número de cor¬ 
ditas (sedas) de la superficie ventral de los segmentos abdominales cuarto 
y quinto en Drosophila melanogaster. Se efectuaron dos experimentos de 
selección, uno para aumentar y otro para disminuir el número de cerditas 
(Fig. X-2). E 11 el tronco inicial el número medio de corditas de estos seg¬ 
mentos, en machos y hembras era 36 aproximadamente. La selección en fa¬ 
vor del número menor de cerditas consiguió disminuir este promedio al 
cabo de 30 generaciones a 25 sedas, después de lo que la estirpe pronto 
se extinguió por esterilidad. Una línea masiva “baja” (mantenida sin se¬ 
lección) se inició con 32 sedas y se mantuvo casi estable durante 95 ge¬ 
neraciones. Sin embargo, fracasaron todos los intentos de derivar de esta 
estirpe otras con un número más bajo de sedas. Las estirpes invariable¬ 
mente perecían debido a esterilidad antes de que la selección hubiera 
podido progresar mucho. Los hechos indican que la resistencia de la 
línea baja a una selección mayor no se debe al agotamiento de la va¬ 
riabilidad genética sino, en parte, a un sistema de esterilidad equilibrado. 
Sin embargo, no puede excluirse la posibilidad de (pie los genes de este 
tronco que favorecen números bajos de cerditas posean un efecto depre¬ 
sor sobre la viabilidad en condición de homocigosis. En la “línea alta” 
(selección para el número de cerditas alto), al principio, se hicieron pro¬ 
gresos de un modo rápido y constante. A las 20 generaciones, el número 
de cerditas había subido desde 36 a un promedio de 56, sin (pie existie¬ 
ran marcados brotes ni mesetas. Al llegar a esta altura la esterilidad co¬ 
menzó a ser grave y se inició un cultivo masivo (sin selección). El número 
medio de sedas comenzó a caer rápidamente hasta 39 en cinco generacio- 
ies, lo que supone una pérdida del más del 80 por ciento de la ganancia 
onseguida en las precedentes 20 generaciones. Sin selección, esta estirpe 
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Fie. X-2. Número de cerditas en cuatro estirpes de Drosophila melanogaster procedente de 
un solo tronco parental: SA, estirpe de selección alta; SB, estirpe de selección luja; MA, 
cultivo masivo no seleccionado procedente do la estirpe alta; MB, cultivo masivo no selec¬ 
cionado procedente de la línea baja. (Según Matlicr y Marrison, 1919.) 


fluctuó algo arriba y abajo (llegando en la generación 29 hasta -10), pero 
línalmcnte se mantuvo aproximadamente a un promedio de 40. Se tomaron 
nuevas estirpes de selección alta a partir de esta línea masiva alta . Las 
dos primeras (iniciadas respectivamente en la 24 y en la 27 generación) 
volvieron a ganar el número previo alto de cerditas tan rápidamente como 
lo había perdido la estirpe cuando la selección se detuvo. Sin embargo, la 
viabilidad había ganado mucho y pudo mantenerse una línea viable bajo 
presión de selección constante para el número alto de cerditas (sin con¬ 
seguir, sin embargo, mucha respuesta fenotípica). Una línea masiva sacada 
de esta nueva línea alta, mantuvo durante unas cinco o seis generaciones 
su número alto de cerditas para luego caer rápidamente, como había su¬ 
cedido en la primera línea masiva. Otras líneas de reselección, tomadas de 
la línea masiva alta original posteriormente, tuvieron mucho menos éxito, 
lo que indicó que la línea masiva alta se bahía reajustado de modo nuevo, 
con pérdida de las combinaciones que daban lugar a un número alto de 
cerditas. 

Nos remitimos a la comunicación original (Mather y ITarrison, 1919) 
para lo relativo al destino de las numerosas estirpes de selección adicio¬ 
nales, a los cruzamientos entre las estirpes y a los minuciosos análisis 
genéticos. Vamos a concentrar la atención sobre una serie de generaliza- 
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dones que pueden deducirse de éste y de estudios similares (Falconer, 
1960). El primer punto es la inmensa capacidad de almacenamiento del 
genotipo para la variabilidad. La selección fue capaz de doblar el número 
de cerditas aunque se trataba de una población cerrada y nunca se aña¬ 
dió nuevo material genético después de iniciada la selección. El segundo 
punto es que un carácter bien definido como es el número de cerditas 
abdominales depende de un elevado número de genes. El análisis genético 
mostró que los genes que afectan al número de cerditas pueden encontrar¬ 
se en todo cromosoma y en realidad en muchos loci de cada cromosoma 
(Breese y Mather, 1957). El tercer punto es que toda selección intensa se. 
traduce en varios efectos correlacionados. Algunos, como cambios en la pig¬ 
mentación y en el número de espermotecas (con aumento en algunas de 
las estirpes), carece de efecto particular sobre la viabilidad. Otros afectan 
la fertilidad, la fecundidad, y la supervivencia de las larvas. La contra¬ 
presión de la selección natural se hace finalmente tan fuerte que se alcanza 
una meseta sin ulterior respuesta a la selección artificial. Este límite (y la 
misma observación se lia hecho por los criadores de animales) no se debe 
al agotamiento de la variabilidad genética, ya que resta una considerable 
varianza. Un relajación de la selección (sería más preciso hablar de un 
desplazamiento tle la selección para aptitud alta) da lugar, a veces, a una 
pérdida rápida del carácter adquirido “artificialmente". Un fenotipo ex¬ 
tremo (número alto de cerditas) sólo puede producirse por genotipos muy 
especializados. 'Pales genotipos tienden a estar desequilibrados en más 
de un modo, como, por ejemplo, con respecto a varios componentes de 
aptitud. 

Un descubrimiento curioso de estos experimentos fue la existencia oca¬ 
sional de un gran retardo en la respuesta a la selección. Por ejemplo, una 
estirpe fue incapaz de elevarse por encima del nivel de 53 o 54 sedas desde 
la generación 28 a la 82, a pesar de la continua selección. En las dos ge¬ 
neraciones siguientes se elevó a 56 ó 57 sedas, donde se mantuvo durante 
las 50 generaciones siguientes. Otra estirpe se estabilizó en las 54 sedas 
durante 23 generaciones y entonces volvió a subir en pocas generaciones 
a una nueva meseta de 63 sedas donde se mantuvo a pesar de la continua 
selección. Una conducta análoga se lia observado en otras varias estirpes. 
Entre las varias explicaciones posibles tres parecen las más probables: 
mutación, sustitución de un equilibrio heterocigótico por otro diferente, v 
recombinaciones de secciones de cromosomas previamente inmunes al en¬ 
trecruzamiento. En los casos estudiados por él, Mather se inclina por 'la 
última de las tres explicaciones, aunque las otras dos parecen concordar 
igualmente bien con los datos conocidos. 
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Homeostasis genética 

Uno de los descubrimientos más interesantes de estos experimentos es 
la tendencia de los fenotipos a volver a la condición original cuando la 
selección se interrumpe después de que una población ha estado expuesta 
a una presión de selección intensa para un carácter fenotípico específico, 
sea el aumento del número de cerditas, el tamaño corporal en Drosophila, 
o el aumento del número de huevos o del tamaño del huevo en la gallina. 
Las numerosas observaciones de la superioridad selectiva de los interme¬ 
dios morfológicos no es sino otro aspecto del mismo fenómeno. (Lerner, 
1954) ha designado este fenómeno como homeostasis genética, a la (pie 
define “como la propiedad de la población de equilibrar su composición 
genética y de resistir ambios bruscos”.® Destacando los aspectos estáticos 
más que los dinámicos de las propiedades conservadoras del acervo de 
genes, Darlington y Mather (1949) han denominado este fenómeno “iner¬ 
cia genética”. La definición precisa y la interpretación de “homeostasis ge¬ 
nética” está todavía en fase de discusión (Waddington, 1957; Lewontin, 
1957), pero el hecho no afecta el punto esencial que señalamos aquí. 

La razón de la homeostasis genética resulta evidente de las considera¬ 
ciones precedentes. Un fenotipo que existe naturalmente es el producto de 
un genotipo que posea una larga historia de selección para la aptitud má¬ 
xima. Toda selección en favor de un nuevo fenotipo obligará al abandono 
del genotipo integrado previamente y conducirá, así, a una disminución 
de la aptitud, debido o a una acumulación de recesivos homocigotes o 
a una disarmonía entre los genes recientemente favorecidos y el resto del 
genotipo. La relajación de la selección para el nuevo fenotipo permite, al 
menos, un regreso parcial, por selección natural, a la combinación histó¬ 
rica que proporcionó la máxima aptitud, en particular, de combinaciones 
heterocigútieas. Como subproducto se producirá un restablecimiento par¬ 
cial del fenotipo original. Si la vuelta al fenotipo original es sólo parcial 
y se conservan algunas de las ganancias fenotípicas de la selección prece¬ 
dente, el hecho indica o bien que se han producido algunas fijaciones de 
homocigotes, o, más probablemente, que se ha escalado una cima adapta- 
tiva distinta. Esta cima alternativa es equivalente al genotipo original en 
lo que respecta a la adaptación general (véase Capítulo VIH) pero supe¬ 
rior en lo que respecta al carácter fenotípico específico que se había so¬ 
metido a presión de selección. La homeostasis genética puede muy bien 
brindar la solución de muchos fenómenos sin interpretar, como el “estan¬ 
camiento” evolutivo. Si dos razas humanas emparentadas pero aisladas 
durante mucho tiempo conservan la misma frecuencia de las pautas de las 
impresiones digitales o de los genes de los grupos sanguíneos, a pesar de 


* El termino homeostasis (Camión 1932) se aplicó originalmente a la capacidad de un organismo 
• le mantener ciertos estados constantes fisiológicos a niveles óptimos detinidus. 
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las numerosas presiones de selección en favor del desplazamiento de la 
frecuencia, pueden muy bien deberse a la superioridad de esta frecuencia 
determinada en el fondo genético común. 

La homeostasis genética determina hasta qué grado un acervo de genes 
puede responder a selección. Cuanto menos asociado esté con la aptitud 
general un aspecto particular del fenotipo, tanto mayor es la probabi¬ 
lidad de una respuesta a una selección, ad lioc. Si el carácter no contri¬ 
buye a la aptitud en la naturaleza, como es el caso, por ejemplo, del nú¬ 
mero alto de cerditas en Drosophila o un color caprichoso en palomas y 
cotorras, es comprensible por qué la selección natural no ha sacado pro¬ 
vecho de las posibilidades reveladas por la selección artificial. Cuanto 
más específico sea un carácter y cuanto más monogénica su base, por 
ejemplo la resistencia a una sustancia tóxica específica, tanto más rápi¬ 
damente responderá a la selección. “Un único factor dominante o parcial¬ 
mente dominante o bien genes que actúen aditivamente, si se implica 
más de uno, son los tipos de genes que aumentan más fácilmente por se¬ 
lección en una población sexual” (Crow, 1960). La resistencia a los insec¬ 
ticidas lo demuestra. 

La aptitud misma no resulta apropiada para mostrar mucha respuesta 
a la selección artificial debido a que es meramente la continuación de 
una presión de selección constante, y es de suponer que se haya alcan¬ 
zado de antiguo una meseta (A. Robertson, 1955). Sin embargo, los fac¬ 
tores de viabilidad individual pueden responder a selección artificial, en 
particular en una población cerrada establecida recientemente y situada 
en el nuevo medio. En estirpes del parásito caleídido Microplectron fusci- 
pennis cultivadas en el laboratorio, Wilkes (1947) consiguió disminuir el 
porcentaje de machos estériles de 35 a 2 por ciento, aumentar el promedio 
de descendencia por madre de 34 a 68, y otros perfeccionamientos relati¬ 
vos a la velocidad de desarrollo, al ovipositor y a la duración de la vida. 
En tales casos hay que suponer que parte del perfeccionamiento de los 
caracteres señalados se ha hecho a expensas de una pérdida de viabilidad 
general o de la resistencia específica a diversos factores del medio físico. 
Evidentemente todo perfeccionamiento brusco por selección debe agotar 
seriamente la reserva de variabilidad genética. Una población natural 
abierta tiene que enfrentarse con numerosas condiciones a las que no está 
expuesta una población de laboratorio cerrada y resguardada. Protegida 
de los efectos de la inmigración y de un medio adverso y variable, tal 
población puede hacer frente al desarrollo de genotipos que tendrían una 
viabilidad inferior en la natulareza. Una población cerrada puede respon¬ 
der a presiones de selección especiales en el medio nuevo uniforme y so¬ 
bre el fondo genético estandardizado de un número fijo y limitado de 
genes (Beardmore, 1960). 

Respuestas correlacionadas. Los criadores de animales y plantas saben 
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ly oel acervo de genes, sino también de la selección de muchas rutas múlti- 
9grpfe ^alternativas que se ofrecen durante cada generación. Dobzhansky 
Dobzhansky y Pavlovsky (1957), y Dobzhansky y Spassky (1962) 
^haifíeonseguido una prueba convincente de esta irrepeti’bilidad. Han de- 

además, cjue la posibilidad de predecir aumenta con la hoinoge- 
:.|í acidad:Inicial del acervo de genes. Como se ha descrito en los Capítu- 

** ^.. y IX ’ * a ma >’ orírt ll( ‘ las poblaciones de Drosophila pscudoobscurn 
g.Mj*! P°* linorfas P ara ,a s ordenaciones de genes en el cromosoma tercero, 
,, donde es superior la heterocigosis. Cuando una población experimental se 
.^inicia con moscas procedentes de la misma localidad que llevan ordena- 
^«tones de genes diferentes que se producen localmente, antes o después 
:y>- $ . i j! capza un e< l u| libri() predecible de sus frecuencias (Dobzhansky, 1951). 
j ftrr otra parte, si la población experimental se inicia con material heteró- 
^ geno, es decir, con moscas procedentes de localidades distintas o con orde- 
%&$*j oncs de genes procedentes de diferentes poblaciones, los resultados 
^■#£hacen indeterminados. En seis experimentos paralelos, en los que se 
mezclaron cromosomas con la ordenación ST procedente de California 
v ConKtaosomas con la ordenación Cli procedente de Méjico, se produjo 
urn eliminación rápida de los cromosomas CU durante los primeros 100- 
L JoO días del experimento (Fig. X-3). Después de tal período, cada pobla- 
se comportó de modo distinto. En cuatro poblaciones, CU se perdió 
¿¿ 0 después, en tanto que en otras dos poblaciones se produjo hete- 

^ ^sis- entre CU y ST con un nivel de frecuencia de ST del 69 y del 80 
Y í* 51 ciento respectivamente. El tronco fundacional de estos experimentos 
: Fie-nna mezcla de doce estirpes procedentes de Méjico y de quince estir¬ 
ajes procedentes de California. En dos de seis casos la recombinación entre 
^fitftOSJaumerosos cromosomas permitió la reunión de nuevos cromosomas 
■ ¿equilibrados que presentaban heterosis en los heterocigotes de inversión. 
W tma de las poblaciones los efectos de la coadaptación resultan ya no- 

d 031)0 t,c tres generaciones y alcanzan el equilibrio después de 
égz. en la otra, al cabo de cuatro a nueve generaciones. La misma imposi- 

- Wklad de predecir se ha registrado en muchos casos en el curso de ex- 
v jWimentos paralelos de selección basados en un material más o menos 
JWfcrogéneo. Por ejemplo, entre nueve líneas de Drosophila pscudoobscurn 
^Seccionados para un aumento en la velocidad de desarrollo, cinco estir- 
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DIAS 

Fie. X-3. Conducta divergente de cuatro poblaciones experimentales de Drosojthila pseutlo - 
obscura con la ordenación de genes ST procedente de California y la ordenación Cll pro¬ 
cedente de Méjico. Aunque las cuatro poblaciones se iniciaron con una frecuencia del 20 
por ciento de cromosomas ST, cada población respondió de modo distinto a la selección 
natural, en cuanto a la rapidez del cambio y al nivel final. (Según Dobzbansky, 1960.) 


pes respondieron intensamente, dos débilmente, y dos no respondieron en 
absoluto al cabo de 25 generaciones de selección (Marión, 1958). 

Límites a la variabilidad genética. En los primeros días de la genética, 
Johannsen, basándose en su labor de cruzamiento con judías, llegó a la 
conclusión de que la variabilidad potencial de poblaciones se agotaba 
rápidamente por selección. Este descubrimiento fue vigorosamente com¬ 
batido por numerosos criadores de animales y plantas que, por selección, 
consiguieron progresos constantes de generación en generación. Hoy com¬ 
prendemos la razón de esta aparente discrepancia. Johannsen trabajaba 
con un organismo excepcional, un tronco sumamente puro, autofecundado, 
y virtualmente homocigótieo, en tanto que los otros criadores trabajaban 
con troncos muy variables de organismos sometidos a reproducción cru¬ 
zada. Los experimentos de selección más recientes de Mather y de otros 
autores han mostrado cuánta variabilidad oculta poseen estas poblacio¬ 
nes. Sin embargo, este tipo de trabajo así como el prestar una exagerada 
atención a los heterocigotes y menospreciar los efectos epistáticos, pue¬ 
den llevar al supuesto extremo de que las poblaciones son reservas vir- 
tualmente inagotables de variación genética, siempre dispuesta para ser 
utilizada. Muller (1950a) ha levantado dos objeciones a este punto de 
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vista. La primera es que la mayoría de esta variabilidad no está dispuesta 
para la selección puesto que la segregación de homocigotes recesivos sólo 
se produce con una velocidad muy baja y la segunda es que la velocidad 
de acumulación disminuye considerablemente por lo incompleto de la 
condición recesiva. Estos argumentos son totalmente válidos, pero no to¬ 
man en cuenta, de modo conveniente, el enorme aumento de la capacidad 
de almacenamiento debido a la interacción génica y a la heterogeneidad 
ambiental. 


Nos estamos ahora acercando a un punto de vista más ponderado sobre¬ 
esté tema. Existen numerosos factores que contribuyen a aumentar la ca¬ 
pacidad de almacenamiento del acervo de genes (véase Capítulo IX), y, 
sin embargo, hay que insistir mucho en ( ( ue esta capacidad tiene límites 
graves. Por una parte, la homeostasis del desarrollo tiene límites y todos 
los genes que producen fenotipos extremos se ven amenazados por una 
selección normalizado™. Por otra parte, hay diferencias de aptitud (como 
liemos visto antes) incluso entre combinaciones de genes que producen 
fenotipos (pie no se distinguen a la vista. En consecuencia, sólo se acumu¬ 
larán en un acervo de genes aquellos genes (pie contribuyan a la aptitud 
y (pie ayuden a producir un fenotipo armonioso y bien adaptado. L’as in¬ 
tenciones epistaticas estrechan la capacidad del almacenamiento genético 
con más intensidad que ningún otro factor. La mejor prueba de la exten¬ 
dida incompatibilidad entre genes y complejos de genes nos la brindan los 
cruzamientos entre poblaciones de la misma especie, que hemos descrito 
antes. Cada población local es un sistema integrado separado, que sólo 
puede acumular la cantidad de variabilidad genética que pueda combinar¬ 
se dentro de un complejo de genes armonioso. La estrechez de los cintu¬ 
rones secundarios de híbridos (Capítulo XIII) constituye una prueba más 
de esta incompatibilidad de genes. Donde se haya formado una población 
híbrida aislada entre dos poblaciones parentales distintas pero fecundas 
entre sí, un período de “coadaptación” puede conducir a la eliminación 
de la mayoría de los elementos inarmónicos. En poblaciones híbridas arti¬ 
ficiales entre las “especies” Drosophila arizonemis y D. niojavensis, los 
cromosomas niojavensis suelen mostrarse superiores. El cromosoma X ari- 
zonensis suele perderse totalmente y los cromosomas segundo y tercero 
conservarse solo por heterosis con los cromosomas niojavensis (Mettler, 
1957). Hay una carencia de homocigotes de estos cromosomas arizonensis. 

La variabilidad genética está limitada hasta tal grado que sistemas 
heteróticos que coexistan en una población pueden interactuar de modo 
perjudicial cuando se reúnan en un solo individuo. Un caso particular¬ 
mente bien analizado es el de las ordenaciones de genes en Moraba scur- 
m (Lewontin y White, 1960). Ilaldane (1957) y Stone y col. (1960) han 
discutido los límites del número de sistemas heteróticos que pueden 
coexistir en una sola población. Esta grave limitación de la variabilidad 
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genética explica, en parte, las bruscas soluciones de continuidad que en¬ 
contramos entre especies y también por qué cada población tiene un com¬ 
plejo de genes particular. Finalmente, esta limitación demuestra por que 
la especiaeión, la creación de nuevos acervos de genes, no supone una 
tan gran pérdida de variabilidad genética como con frecuencia se pre¬ 
tende (Heuts, 1952). 

En el momento actual no hay modo de determinar el limite superior 
de la capacidad de almacenamiento genético de una especie. Poca duda 
cabe de que las especies con éxito, extendidas, y casi panmixtas, pagan su 
éxito de muchos modos. La elevada frecuencia, en estas especies de cro¬ 
mosomas letales en condición de homocigosis, puede ser uno de estos 
castigos, en particular si un porcentaje apreciable de estos cromosomas 
son letales sintéticos. La frecuencia con (pie se dan dispositivos que podan 
la recombinación y (pie “encierran” combinaciones favorables de genes, 
puede constituir otro indicio de la rebaja del flujo de genes y de la exce¬ 
siva variabilidad genética en tales especies. Las ordenaciones invertidas 
de genes en Drosophila constituyen uno de estos dispositivos de encie¬ 
rro” “El principal efecto genético de las inversiones es la supresión de 
la roeombinaeión de genes situados en los cromosomas implicados en la 
heterocigosis de inversión. Si la gran aptitud, la heterosis, de los hetero- 
cigotes de inversión se debe a la interacción del complejo de genes por¬ 
tados en los cromosomas, entonces la conservación de estos complejos de 
genes como unidades resulta ventajosa. El entrecruzamiento y a recom¬ 
binación de genes rompería estos complejos de genes (Dobzhansky, IJol). 
YVallace (1953) muestra (pie, si tres ordenaciones de genes superpuestos 
consisten en una localidad, se ofrece una oportunidad para una transfe¬ 
rencia seriada de genes y, así, para una destrucción de las ordenaciones 
de genes coadaptadas. Este autor señala (pie, de acuerdo con este argu¬ 
mento, no se encuentran más que dos ordenaciones superpuestas con gran 
frecuencia en cada localidad, en la mayoría de las especies de Drosophtla. 
Sin embargo, hay excepciones como señalan Levitan, Carson y Stalker 
(1954). Wallace (1959) ha considerado estas excepciones en una interpre¬ 
tación revisada. Otros dispositivos citogenéticos también parecen poseer 
la función de impedir la separación de complejos de genes coadaptados, 
por recombinación. Todo mecanismo (pie impida la separación de genes 
por recombinación hará (pie tal bloque de genes se herede como si fuera 

un solo gene (supergene). 

Resumen 

Nuestros descubrimientos sobre la cohesión genética de acervos de 
genes pueden resumirse en las siguientes afirmaciones: 
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1) Un considerable número, tal vez la mayoría, de loci de una especie 
esta representado en cada población por varios aleles. La mayoría de 
estos son los denominados isoaleles y producen fenotipos indistinguibles. 
Cada individuo es, por tanto, de modo normal sumamente heterocigótico. 
Dado que muchos genes se producen en poblaciones naturales de modo 
primario en condición heterocigótica, tal fondo genético se verá favorc- 

cido por una selección que exalte el valor selectivo de estos genes en con- 
(lición heterocigótica. 

2) El fenotipo es el producto de la interacción armoniosa de todos los 
genes. El genotipo es un “equipo fisiológico” en el que un gene puede 
aportar una contribución máxima a la aptitud elaborando su "producto 
de gene químico en la cantidad necesaria y en el momento en el que se 
necesite en el desarrollo. Existe una extensa interacción, no sólo entre los 
aleles de un loes, sino también entre loci. La principal sede de estas in¬ 
teracciones epistáticas es la ruta de desarrollo. La selección natural tiende 
a reunir los genes que constituyen un sistema equilibrado. Los procesos 
mediante los cuales se acumulan en el acervo de genes, genes que cola¬ 
boran armoniosamente se denomina “integración” o “coadaptación”. El 
resultado de esta selección se lia denominado "equilibrio interno”. Cada 
gene favorecerá la selección del fondo genético sobre el que efectúe la 
contribución máxima a la aptitud. Así pues, la aptitud de un gene depende 
de la totalidad de su fondo genético y está regulado por esta totalidad. 

3) El resultado de la selección coadaptadora es un complejo de genes 
armoniosamente integrado. La cooperación de los genes puede verificarse 
en muchos niveles, el del cromosoma, el del núcleo, el de la célula, el del 
tejido, el del órgano y el del organismo completo. La naturaleza de los 
mecanismos funcionales de la interacción fisiológica no ofrece sino un 
ínteres secundario para el evolucionista cuyo tema principal es la viabi¬ 
lidad del producto final, el fenotipo. 

4) Existe un límite superior definido a la cantidad de diversidad gené¬ 
tica que puede incorporarse en un solo acervo de genes. 

5) Muchos dispositivos tienden a mantener el status (¡no de los acer¬ 
vo* dc 8 cne f> cantidad y cualidad. El límite inferior de la diversidad 
genética está determinado por la ventaja frecuente de la heterocigosidad 
(y la desventaja muy acusada de la acumulación de homocigotes en con¬ 
diciones variables o duras). El límite superior está determinado por el 
hecho de que sólo pueden incorporarse genes que sean capaces de “co¬ 
adaptarse” armoniosamente. Ningún gene tiene un valor selectivo fijo; el 
mismo gene puede conferir una elevada aptitud sobre un londo genético 
dado y ser virtualmentc letal en otro (teoría genética de la relatividad). 

6) El fenotipo es el subproducto dc una larga historia de selección y 
está por ello bien adaptado. El efecto de la selección será normalmente 
estabilizar o normalizar este fenotipo. Como este fenotipo, bien integrado 
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está adaptado a prestar una contribución máxima a la aptitud, se resis¬ 
tirá a cambiar (inercia, hcmeostasis genética) frente a nuevas presiones 

de selección. 

7) El resultado de esta estrecha interdependencia de todos los genes 
en un acervo de genes es una íntima cohesión. No puede cambiar la fre¬ 
cuencia de ningún gene ni añadirse ningún gene al acervo de genes sin 
que cause un efecto sobre el genotipo como un todo e indirectamente 

sobre el valor selectivo de otros gimes. 

8) Una elevación brusca del aumento de genes en un acervo de genes, 
por ejemplo por hibridación, se traduce inevitablemente en un trastorno 
del equilibrio interno y en la producción de muchos genotipos de menor 
viabilidad. Las combinaciones no armoniosas se eliminarán por selección 

natural hasta alcanzar un nuevo equilibrio. 

9) La cohesión del acervo de genes se traduce en varias respuestas ca¬ 
racterísticas a nuevas presiones de selección. La cantidad de respuesta 
a la selección es impredecible debido a que distintos genotipos tienen di¬ 
ferentes respuestas fenotípicas correlacionadas, en particular con respecto 
a la aptitud. La singularidad de cada cromosoma, de cada individuo (en 
especies sexuales) y de cada población se traduce en una inmensa diver¬ 
sidad de respuestas a la selección. 


Capítulo XI 


VARIACIÓN GEOGRÁFICA 


El estudio de la variación individual lia revelado el error del concepto 
<|iie considera a todos los individuos de una especie como réplicas de un 
tipo. Este concepto tipológico de la especie está, además, desacreditado 
por los descubrimientos presentados en este capítulo. Estos descubrimien¬ 
tos muestran que la variación no sólo se produce dentro de las poblaciones 
sino entre poblaciones. La existencia de diferencias entre poblaciones de 
una especie dada, segregadas en el espacio, se denomina variación gcográ- 
fica. Destacar el calificativo “geográfica” tiene razones históricas porque 
el fenómeno se descubrió al comparar ejemplares de poblaciones muy 
distanciadas entre sí. Hoy sabemos que hay también poblaciones vecinas 
«pie difieren entre sí, y que, en realidad, en organismos que se reproducen 
sexualmente, no se encuentran dos demos idénticos. Sin embargo, algunos 
autores prefieren un término distinto para la variación local entre de¬ 
mos vecinos a la que llaman “variación microgeográfica” o “variación es¬ 
pacial”. En este libro, el término variación geográfica se usa en el sentido 
más amplio posible, para incluir todas las diferencias de poblaciones se¬ 
paradas en el espacio. 

Es muy corto el número de especies de animales en las que un análisis 
bastante elemental no haya conseguido establecer, al menos, alguna va¬ 
riación geográfica. La variación geográfica puede, por tanto, considerarse 
un fenómeno universal en el reino animal. Su existencia era muy conocida 
por Linneo, Pallas, Esper y otros fundadores de la sistemática animal. La- 
marek (1815) la describe del modo siguiente: 


Supongamos que una persona se desplaza lentamente sobre la superficie de la tierra, 
especialmente do norte a sur, deteniéndose de vez. en cuando para observar; invaria¬ 
blemente observará que las especies varían poco a poco y tanto más cuanto más se 
aleje del punto de partida. Observará que siguen, en cierto sentido, a las variaciones de 
las localidades mismas, a las condiciones que ofrecen, de exposición o de abrigo, etc. 
A veces se observará incluso que se producen variedades no sólo por las costumbres 
requeridas por las condiciones, sino por costumbres adquiridas accidentalmente o de 
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otro modo. Así pues, el hombre, que está sometido por su organización a las leyes 
de la naturaleza, muestra, él mismo, variedades notables dentro de su especie entre 
las cuales algunas parecen debidas a las causas últimamente mencionadas. 

La significación biológica de las diferencias genéticas (y habitualinenle 
también fenotípicas) entre poblaciones de una especie sólo se lia apreciado 
plenamente en los últimos decenios. El estudio de la variación geográfica 
lia ayudado a colmar las lagunas entre la genética, (pie estudia la diná¬ 
mica de los factores genéticos dentro de poblaciones, y la paleontología, 
(pie estudia los fenómenos evolutivos de las categorías superiores. lia pro¬ 
porcionado claves para la solución de algunos de los enigmas evolutivos 
más difíciles de resolver, en particular el de la multiplicación de las es¬ 
pecies. Ha contribuido al desarrollo de una nueva rama de biología, la 
genética de poblaciones. En vista de su importancia parece justificado 
prestar considerable espacio al estudio y discusión de la variación geográ¬ 
fica. Como revisiones previas del tema consúltese Rensch, 1929, 1934, Iiux- 
ley, 1942 y Mayr, 1942 (Capítulos III y IV). 

La base genética de la variación geográfica. La evolución, según De 


Vries, Bateson, y otros mendelianos del principio, se debe a mutaciones 
espectaculares. La existencia de variación geográfica ha sido una fuente 
de considerables dificultades para estos mutacionistas. El hecho de (pie 
las poblaciones de diferentes partes del ámbito de una especie difieran en¬ 
tre ellas por caracteres “graduales” y el hecho de (pie estas diferencias sean 
tanto mayores cuanto mayores sean las distancias, estaba en tan completa 
contradicción con la interpretación “mutacionista" de la especiación (pie 
ha obligado a los mutacionistas a negar la naturaleza genética de esta va¬ 
riación. La generación actual de evolucionistas difícilmente percibe el enor¬ 


me impacto de la demostración de (pie las pequeñas diferencias entre razas 
geográficas tienen una base genética, efectuada por Schmidt (1918) para el 
pez Z oarces, por Goldschmidt (1912-1932) para la polilla egipcia (Li/nuin- 
Iria dispar) y por Sumner (1915-1930) para el ratón Peromi/scas. Este des¬ 
cubrimiento había sido anticipado ya por naturalistas que habían observa¬ 
do (pie, si se transporta un animal de su habitat nativo a un parque zooló¬ 
gico que se encuentre en una localidad distinta, el hecho rara vez afecta a 
su fenotipo o al de sus descendientes. Los datos de la base genética de 
la variación geográfica acumulados desde las investigaciones de vanguar¬ 
dia de Schmidt (1918), Goldschmidt (1934), y Sumner (1932) son dema¬ 
siado numerosos para citarlos con detalle (véase también Rensch, 1954:28; 
Dobzlmnsky, 1951). En este campo destaca el trabajo de Gordon, 1947, 
sobre peces del genero Xiphophorus , el de Dice y su escuela (Blair, 1950) 
sobre ratones del género Pcromijsais, sobre varios géneros de lepidópteros 
(Ford, 1953; Remington, 1954) y sobre numerosas especies de Drosopliila 
(Patterson y Stone, 1952). La singularidad genética de cada población local 
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es una consecuencia inevitable de la reproducción sexual. Como no hay 
dos individuos que sean genéticamente idénticos, no cabe esperar que dos 
grupos de individuos sean nunca idénticos. Si viven en medios ligeramente 
distintos, como la mayoría de las poblaciones distribuidas geográficamente 
es de esperar que tales diferencias se acentúen. 

Sin embargo, hay (pie evitar el otro extremo, el supuesto implícito de 
que todas las diferencias fenotípicas entre poblaciones tengan una base 
genética. Esto no es necesariamente cierto. En el Capítulo Vil hemos 
registrado numerosos ejemplos de diferencias fenotípicas producidas por 
cambios de las condiciones ambientales más que por cambios del genotipo 
Asi se lia observado en peces, saltamontes, chinches de agua (hemípteros) 
mariposas (razas estacionales), y en diversos organismos de agua dulce 
(ciclomorfismo) Debe tenerse una especial precaución al estudiar la va¬ 
riación geográfica de los organismos sometidos a tal modificación no gené¬ 
tica del fenotipo. b 



Aspectos descriptivos de la variación geográfica 

El estucho de la variación geográfica comenzó como subproducto de 
la investigación taxonómica. El sistemático, al comparar diferentes ejem¬ 
plares o muestras de poblaciones, necesita determinar si pertenecen o no a 
la misma especie. En el curso de estas comparaciones, con frecuencia se 
ve obligado a comparar ejemplares procedentes de diferentes partes del 
espacio ocupado por una especie y registra en la literatura todas las di¬ 
ferencias que encuentra. En vista de la simplicidad del método no es sor¬ 
prendente que encontremos datos de variación geográfica desde tiempos' 
de Linnco y antes. El interés por el fenómeno aumentó rápidamente du¬ 
rante el período 1830-1870 a medida que crecía el tamaño de las colec¬ 
ciones estudiadas y (pie las distintas partes dentro del ámbito de la espe- 
c.e se representaban cada vez mejor. No podemos ni esbozar un tratamiento 
histórico, pero deben mencionarse algunos de los investigadores de van¬ 
guardia en el campo: Para los mamíferos J. A. Alien, Osgood, y Sum¬ 
ner; para las aves Gloger, Schlegel, Baird, Coues, Seebohm, Kleinschmidl 
y Hartert; para los peces Heincke, Schmidt, D. S. Jordán y Hubbs; para 
los insectos, Wagner, Eimcr, Staudinger, Standfuss y K. Jordán. Los in- 
[ vcstigadorcs de los caracoles se sintieron particularmente empujados al 
estudio de la variación geográfica. Rossmassler y Kobelt estudiaron cade- 
ñas de especies” mediterráneas; Culick estudió la notable variabilidad 
de Achatinclla en las islas Hawai y Sarasini cadenas de especies en las 
Cdebes; Crampton seleccionó el género polinesio Partida para sus estu¬ 
dios biometricos clásicos (para Partida véase también Lundman 1947 v 
Bailey, 1956). 

Actualmente ninguna labor taxonómica básica sobre los grupos mejor 
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<jue cada valle o loma de Oahu (Hawai) tiene sus propios Acliatinella ca¬ 
racterísticos (véase también Welch, 1938, 1942, 1958), y Crainpton (1916, 
1932) lo lia confirmado para los caracoles Paríala de las islas Sociedad 
(Fallid y otras), lal vez no sea totalmente sorprendente encontrar una 
elevada localización en animales tan sedentarios como estos caracoles. Sin 
embargo, se lia demostrado también una localización considerable en ani¬ 
males sumamente movibles como son los ratones del género Peronu/scus 
(Dice, 1940; Ilaync, 1950; Blair, 1950), y Drosophilu (Dobzhansky, 1951; 
Patterson y Stone, 1952). 'lies poblaciones chinas de moscas Chironomus, 
separadas sólo por 3,5 km en un caso y 7,5 km en otro, diferían aprecia¬ 
blemente en sus cromosomas (Hsu y Lio, 1948); y lo mismo se observó en 
poblaciones adyacentes del género de saltamontes australiano Moraba 
(VVhitc, 1957b). En casos extremos es posible demostrar diferencias en po¬ 
blaciones que viven distanciadas sólo unos metros. En el caracol con ban¬ 
das Cepaea ncmoralis, por ejemplo, Shappard (1952a) encontró que una 
población que vivía en una calzada con seto era completamente distinta 
de la población de una pradera adyacente (Fig. IX-4), y Lamotte (1951) 
calculó (pie el diámetro de un demo de esta especie, incluso en un terreno 
relativamente homogéneo, es sólo de unos 50 metros. De varias razas y 
especies de peces de agua dulce se sabe «pie están restringidas a una sola 
fuente (Gordon, 1947; Miller, 1948; Clark Hubbs y Springer, 1957). La 
selección de habitat por genotipos (Capítulo IX) puede acentuar diferen¬ 
cias locales. Por otra parte, parece (pie no se sabe nada de animales que 
corresponden a la localización extrema de ecotipos determinados genéti¬ 
camente (pie se encuentran en algunas especies de plantas, donde la loca¬ 
lización con frecuencia está reforzada por autofecundación o por otras 
formas de cruzamiento intrapoblacional extremo. 

Cantidad comparada de variación geográfica. No hay dos especies ni 
caracteres (pie concuerden en su pauta de variación geográfica. Las gene¬ 
ralizaciones de los factores (pie regulan la variación geográfica puede de¬ 
ducirse de estudios comparados en grupos de animales bien conocidos ta¬ 
xonómicamente. Un análisis de la cantidad de variación geográfica en 
una sola familia resulta muy esclarecedor. 

La pequeña familia de los drongos (Dicruridae) se ha analizado cuanti¬ 
tativamente por Mayr y Vaurie (1948). Las 20 especies de esta familia de 
aves del Antiguo Continente se extiende desde África a través de la India 
hasta el Norte de China, Australia y las islas Salomón. Aunque todas las 
especies son negras, negruzcas o grises, partes del plumaje pueden resultar 
blancas en ciertas subespecies de algunas de estas especies, y el tono de 
gris así como el reflejo del plumaje negro brillante puede variar geográfica¬ 
mente. De las 20 especies, 13 muestran una acusada variación geográfica 
de tamaño (longitud del ala de los machos adultos). De las siete que no 
muestran variación apreciable, cinco estaban restringidas cada una a una 
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sola isla bastante pequeña. De las (los especies continentales sin visible 
variación geográfica, una es fuertemente migratoria. Aspectos muy dife¬ 
rentes del fenotipo participan en la variación geográfica. Por ejemplo, va¬ 
ría el color del iris dentro de una misma Especie que es rojo, blanco o 
pardo en diversas partes del ámbito. Las proporciones o los caracteres 
estructurales pueden variar. Los drongos son aves con cola larga, cuya lon¬ 
gitud y forma varía geográficamente en la mayoría de las especies. Lo 
mismo puede decirse de la forma y tamaño de la cresta en las especies 
que la poseen. Todavía nos ha proporcionado análisis más detallados Pc- 
tersen (1947a) de 16 especies de los lepidópteros finoescandinavos. No 
pueden descubrirse variaciones geográficas en tres especies, de las cuales 
dos sólo difieren en tamaño, mientras (pie las once restantes lo hacen en 
varios caracteres. 

Variación cronológica. Lo dicho de la variación geográfica se aplica 
también a la variación en el tiempo. Siempre que se comparan muestras 
de la misma especie procedentes de diferentes niveles en el tiempo (hori¬ 
zontes geológicos) encontramos, casi sin excepción, diferencias. Tal varia¬ 
ción es a veces irregular, a veces muestra tendencias definidas ( crono- 
clinos”) aunque habitualmente sólo para algunos caracteres y períodos 
limitados antes de que estas tendencias se modifiquen o inviertan. 

Ausencia de variación geográfica. La estructura en poblaciones de las 
especies y la necesidad de variación local nos llevaría a suponer que la 
variación geográfica es un fenómeno universal. Sin embargo, en todos 
los grupos de animales se encuentran algunas especies sin variación geo¬ 
gráfica visible. En la mayoría de los casos, el hecho se debe a un estudio 
insuficiente. Un análisis biométrieo adecuado ha revelado variación geo¬ 
gráfica incluso en el género Drosophila notoriamente uniforme en su 
morfología (Stalker y Carson, 1947; Prevosti, 1954; Teissicr, 1958). En 
otros casos, en los que la variación morfológica no se ha establecido toda¬ 
vía de modo definitivo, por ejemplo en Drosophila pseudoobscura, se lia 
demostrado, por análisis genético y filológico, (pie existe una acusada 
variación geográfica en muchos caracteres crípticos. 

Los casos relativamente escasos de ausencia total de variación gcográ- 
fica (y también la mayoría de los casos de variación muy ligera) pueden 
explicarse por una de las siguientes cuatro posibilidades, o por una com¬ 
binación de ellas: 

1) El margen total de las especies es tan pequeño (pie no ofrece 
oportunidad de variación geográfica. El medio del área de la especie es 
esencialmente uniforme. El estornino de Rothschild (Leucopsar rolhscliildi). 
por ejemplo, está restringido a un área muy reducida al noroeste de Bali 
que ella misma es una isla pequeña). El cerrojillo de Kirtland (Dendwica 
kirtlandi) sólo se da en contadas comarcas de Michigan (Mayfield, 1JG0; 



Fie. XI-l. La mnncl.a grande indica el área de mudamiento del cerrojillo d 
(Dendwica kirtlandi), que comprende sólo una diminuta fracción del margen de - 
£ bosques de pinos (punteado). (Según Mayfield, 1960.) 
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Fig. XI-1). Varias especies de peces de agua dulce sólo se encuentran en 
una única fuente. 

2) El medio de dispersión es tan grande que la especie es virtual¬ 
mente panmixta, cualquiera que sea la extensión de su ámbito. Así puede 
suceder para muchos de los organismos de agua dulce “cosmopolitas”, 
muy pequeños como protozoos, rotíferos, tardígrados, cladoceros, etc. 
Lo mismo parece resultar para ciertos patos. La mayoría de las especies 
migratorias del género Dendroica de cerrojillos de Norteamérica es inva¬ 
riable geográficamente (Fig. XVI11-2). 

3) El fenotipo es estable. El caso de las especies gemelas demuestra 
que poca variación genética penetra dentro del fenotipo en presencia de 
fuertes dispositivos homeostáticos. Probablemente la mayor parte de la 
falta aparente (o de la escasez) de variación geográfica se debe a tal 
homeostasis de desarrollo. 

4) El genotipo es estable. A veces se ha postulado que las formas 
antiguas, como Limulus, han perdido toda la mutabilidad. No hay pinc¬ 
has que abonen esta “explicación” frecuentemente propuesta, pero tam¬ 
poco hay nada en contra. A falta de toda prueba es mas fácil creer que 
la uniformidad en el espacio de tiempo se debe a un “sistema amortigua¬ 
dor” sumamente perfeccionado, en otras palabras, a homeostasis genética. 

La falta de variación geográfica, pues, puede atribuirse, o a una con¬ 
dición esencialmente panmixta de las poblaciones de la especie o a una 
penctrancia baja de la variación genética, combinada con selección esta- 
bilizadora. Sigue siendo un completo misterio por qué algunas especies 
tienen una acusada variación fenotípica, mientras (pie otras con una es¬ 
tructura de poblaciones similar carecen de ella (debida a los factores 

3 y 4). 


¿Qué caracteres son geográficamente variables? 

Puede aseverarse (pie todo carácter, sea externo o interno, morfológico 
o fisiológico, puede variar geográficamente. Muchos ejemplos de variación 
geográfica se han recogido en la literatura (Mayr, 1942; Huxley, 1942). 


Morfología externa 

Tamaño i¡ proporciones. El tamaño tal vez sea el carácter más univer¬ 
salmente sujeto a variación geográfica. Varía virtualmente en toda especie 
de animales que posea un amplio margen geográfico. 

Las proporciones también varían mucho en la gran mayoría de las 
especies animales. Para sólo citar un ejemplo, la cola del drongo asiático- 
australiano, Dicrurus hottentottus, tiene la siguiente longitud respecto a 
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la del ala (= 100) en diversas localidades: Samar-Lcyte 66-71; Sumatra 
69-71; Sumbawa 78-82; Asia continental 78-85; Nueva Guinea 84-94; Mo- 
lucas 100-112; Timor 111-114; Tablas (Filipinas), 116-134, y Nueva Irlan¬ 
da 202-213 (Vauric, 1949). Ciertas regularidades en la variación de las 
proporciones se discutirán luego al estudiar la regla de Alien. 

Estructuras epidérmicas. Todas las estructuras de las superficies exte¬ 
riores de los animales se sabe que varían geográficamente. En los mamí¬ 
feros se incluyen, la longitud, espesor forma y distribución del pelo, el ta¬ 
maño y forma de las astas o cuerno en los antílopes, ciervos y caribús; en 
los reptiles el número y forma de las escamas; en los anfibios la estruc¬ 
tura de la piel; en los insectos la superficie de la cubierta esclerótica, por 
ejemplo el relieve de los élitros de los coleópteros o las escamas de las 
alas de las mariposas; en los caracoles la presencia o ausencia de espinas y 
arrugas; y así sucesivamente. Muy frecuentemente las diferencias dentro 
de una sola especie son tan grandes como entre especies y a veces como 
entre géneros. 

Pautas de coloración. La pauta de color resulta particularmente impor¬ 
tante en los animales en los que la visión desempeña un papel importante 
como en aves, ciertos reptiles, peces e insectos, pero cierta cantidad de 
variación geográfica en el tono de color se observa en casi todos los grupos 
de animales. Notables diferencias pueden darse en un área muy restringi¬ 
da, como lo ilustra la variación dentro de Z osterops rendovae (Tabla XI-1). 


Tah:.a XI-1. Variación xcauráfica naturia cu un arcliipiélai'a (Zosterops rendovae ) 0 
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La pauta de color o el color de un animal dado consta de muchos ele¬ 
mentos unitarios. Éstos con frecuencia varían con independencia dentro 
del margen de la especie. La variación geográfica de Lalage (Mayr y 
Riplev, 1941; Fig. XI-2), Rhipidura (Mayr y Moynihan, 1946). Pachtj- 
ccphala (Mayr. 1932a,b; Galbraith, 1956) y Ptiíinopus (Ripley y Birckhead, 
1942; Cain, 1954b) ofrecen un cuadro rico del tipo de cambios que se 
inducen en las aves por variación geográfica. Cain ha hecho un análisis 
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detallado de la importancia do la variación geográfica en varios géneros 
de loros (19.5.5). Entre los insectos tal variación se ha descrito en nianposas, 
coleópteros e himenópteros (por ejemplo consúltese, Van der Vecht, 1953, 

1959; Fig. XI-3). 

Morfología interna 

Anatomía. Se sabe muy poco hasta ahora de la anatomía de diferentes 
poblaciones de la misma especie, «pie ofrezcan en detalle el cuadro de va¬ 
riación geográfica. Tal vez, a ese respecto, se sepa mas de la especie hu¬ 
mana que de ninguna otra. Se ha demostrado que, en numerosas estruc¬ 
turas anatómicas, existen diferencias entre blancos, negros y japoneses en 
particular, en la frecuencia de desviaciones raras respecto al tipo 
normal. En los mamíferos la estructura del cráneo vana, con frecuencia, 
geográficamente, así como el número y estructura de los dientes. En los 
equinodermos existe una variación geográfica en el numero, forma y colo¬ 
cación de las placas subcutáneas. La variación geográfica de estructuras 
internas ha sido registrada en moluscos (Hubendick, 1951) > en las om- 
brices de tierra (Lumbricidae). La razón de «pie se sepa tan poco cela 
variación geográfica de las estructuras anatómicas no es que tal variación 
sea rara, sino que hasta ahora se ha investigado por pocos autores. 

Citología. Comienzan a acumularse pruebas que indican que existe 
mucha variación intraespecífica de estructura cromosom.ca. La presencia 
y frecuencia de inversiones, la fusión de cromosomas, y la existencia de 
cromosomas supernumerarios están sometidas a variación geográfica. En 
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los libros de Wlnte (1954), Dobzhansky (1951), Fattcrson y Stonc (Ur-) y 
Stebbin (1950) se hace una exposición detallada de esta variación. En el 
período inicial de la citogenética se creía que la vanac.on cromosom.ca 
está íntimamente relacionada con el origen de nuevas especies. Ahora se 
sabe que no es necesariamente cierto, puesto que muchos cambios cromo- 
sómicos carecen de efecto en la fecundación cruzada. Parecen determinar, 


como función primaria, o bien aumentar la adaptabilidad y adaptación 
estas poblaciones mediante el polimorfismo equilibrado de secciones en¬ 
teras de cromosomas, o bien la regulación de la cantidad de recombma- 


ción. Estos fenómenos se discuten en los capítulos correspondientes 
(Capítulos IX, X y XVII). 


Caracteres no morfológicos 

El estudio de la variación geográfica fue, en un principio, tarea casi 
privativa del taxonomista. Como trabajaba sobre todo con material conser¬ 
vado destacaba naturalmente los caracteres morfológicos. Sin embargo, 
el estudio de los diversos caracteres fisiológicos, dé conducta y ecológicos, 
posee incluso más interés, ya que con frecuencia tales caracteres tienen 
un valor de supervivencia más directo o forman mecanismos potenciales 
de aislamiento. (Todos los caracteres denominados morfológicos son, natu¬ 
ralmente, en último término el resultado de procesos fisiológicos.) La vana- 
ción geográfica de caracteres fisiológicos es completamente universal, se 
manifieste o no en el fenotipo. La distribución de los grupos sanguíneos en 
las razas humanas es un ejemplo destacado de tales diferencias fisiológicas 
(Mourant, 1954). Una exposición más detallada se ofrecerá en la segunda 
parte de este capítulo, dado que gran parte, si no toda, esta variación es, 

evidentemente, adaptativa. 

Cada vez se encuentran más casos de variación geográfica en los carac¬ 
teres ecológicos y de conducta. Los datos presentados por Desneux (1952) 
y Emerson (1956) indican variación geográfica en las costumbres de cons¬ 
truir nidos de los termes (véase también Schmidt, 1955a,b, IJ 08 ). Da o 
ciue todavía es costumbre en la taxonomía de los termes describir cada po¬ 
blación, diferente morfológicamente y aislada geográficamente como una 
especie distinta, es muy posible que Apicotermes tragarclhi (Zululand.a) y 
holmgreni (Niasa) sean coespecíficas. Asimismo la coespec.fic.dad es tam¬ 
bién posible para A. arquieri (norte del Congo), umuhfex (katang.) > 
cultas (Guinea francesa), para A. dcsneuxi y gurgulifex y, para A. angu- 
status ii porifex. El hecho de que diferentes especies y razas puedan diferir 
entre sí en la conducta se conoce de antiguo para varias especies de ani¬ 
males (Huxley, 1942; Mayr, 1942, 1948) y nada se gana introduciendo un 
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termino especial para las especies o razas geográficas que difieren más en 
la conducta que en la morfolgía. 

Gran parte de la variación geográfica en la conducta y en los carac- 
tres taxonómicos constituye un material crudo potencial para la for¬ 


mación de mecanismos aisladores (lo 
lo XVI). 


que se considerará en el Capítu- 


La significación de la variación geográfica 

Cuando los taxonomistas comenzaron a descubrir la variación geográ¬ 
fica la estudiaron como un fenómeno de mero interés taxonómico. Sólo 
rara vez se preocuparon de por qué los caracteres taxonómicos con tanta 
frecuencia varían geográficamente y por qué no son idénticas todas las 
poblaciones de una especie. La opinión general era, indudablemente, que 
la mayoría de esta variación carece de importancia biológica. En 1936 
todavía se afirmaba (Hobson y Richards) que la variación por debajo del 
nivel genérico no es adaptativa; sin embargo se observó muy pronto que 
existe una estricta correlación entre el medio y gran parte de la variabili¬ 
dad geográfica. En 1833, Gloger dedicó todo un libro de 159 páginas al 

'I ,aS aV6S ba í° la "'fluencia del clima. Bergman 

A> Al cn ( LS/7 ) y ° ,ros hicieron aportaciones notables al tema y 
llegaron a conclusiones similares mucho antes de 1900. 

Muchos conductores de la investigación evolutiva opinaron desde el 

principio que los caracteres específicos y subespecíficos son, en su conjunto, 

adaptativos y que se adquieren por selección natural. Wallace (1889: 142) 
animaba: ' 


No se lia demostrado que todos los caracteres verdaderamente "específicos" (los 
que aisladamente o en unión con otros distinguen cada especie de las más próximas) 
sean enteramente no ndaptativos, sin utilidad y sin sentido; en tanto que una gran 
suma de hechos, por una parte, y algunos argumentos poderosos, por la otra, demues¬ 
tran que los caracteres específicos lian sido y sólo han podido ser desarrollados y fijados 
por selección natural a causa de su utilidad. 

\ Darwin (Life and Lctters , 3: 161) escribió a Semper, el 30 de noviem¬ 
bre de 1878: 


A medida que nuestro conocimiento avanza, diferencias muy ligeras, consideradas 
por los sistemáticos como carentes de importancia estructural se descubre continua¬ 
mente que poseen importancia funcional... Por ello me parece bastante temerario 
considerar las diferencias ligeras entre especies representativas, por ejemplo entre las 

que habitan las diferentes islas del mismo archipiélago, como carentes de importancia 
hincional y no debidas a selección natural. 
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de esta conclusión no se deduce que cada detalle del fenotipo sea adapta- 
tivo al máximo. Si una subespecie dada de los coleópteros mariquitas, 
tiene más manchas en los élitros que otras subespecies, esto no significa 
necesariamente que las manchas supernumerarias sean esenciales para la 
supervivencia dentro del margen de tal subespecie. Significa simplemente 
que el genotipo que ha resultado en esta región por selección determina 
manchas adicionales en los élitros. Cuando se estudia la variación geográ¬ 
fica en el canto de las aves, en el plumaje de las aves del paraíso, o en 
las pautas de color de loros y palomas, nunca se debe olvidar la posi¬ 
bilidad de que algunos de los fenotipos sean meramente el subproducto 
incidental de la acción plciotrópica de genes seleccionados por otras con¬ 
tribuciones a la viabilidad del fenotipo (Dobzhansky, 1956a). Sin embargo, 
un análisis riguroso con frecuencia descubre cualidades adaptativas 
incluso en detalles diminutos del fenotipo, por ejemplo en las proporciones 
corporales de lagartos insulares (Kramer, 1951). 


Phueuas de la natuhaleza a da pt ati va de la vamación ckocráfica 


La variación geográfica de una especie es la inevitable consecuencia de 
la variación geográfica del medio. Una especie debe adaptarse en dife¬ 
rentes partes de su ámbito a las exigencias del medio local. Cada pobla¬ 
ción local está sometida a una presión de selección continua para la adap¬ 
tación máxima a la zona particular en que se encuentra. En el medio 
externo existen dos grupos principales de factores que pueden ejercer una 
presión de selección sobre el fenotipo: a) factores climáticos y b) habitat y 
factores bióticos. Las dos series de factores suelen manifestarse de modo 
distinto en sus efectos sobre la variación geográfica. Los factores climáti¬ 
cos generalmente cambian bastante lentamente a lo largo de amplias áreas 
(excepto cuando so implica altitud) y esto se traduce en una variabilidad 
expresada en gradientes regulares. Los factores bióticos y todavía más los 
factores de habitat son, con frecuencia, muy locales e irregulares. El caso 
extremo a este respecto es la adaptación al color del sustrato que con 
frecuencia muestra un tipo de distribución en forma de tablero de aje¬ 
drez, muy distinto del tipo de variación clinal de los caracteres sobre los 
que influye el clima. Las pruebas de la naturaleza adaptativa de la varia¬ 
ción geográfica pueden resumirse bajo cuatro encabezamientos: 1 ) varia¬ 
ción geográfica de caracteres fisiológicos, 2) reglas ecogcográficas, 3) adap¬ 
tación al sustrato, y 4) variación geográfica de polimorfismo equilibrado. 

1) Variación geográfica de caracteres fisiológicos 

Cada medio local ejerce una presión de selección continua sobre los 
demos localizados de cada especie, y por tanto los moldea en su adapta- 
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ción. En consecuencia, las poblaciones locales no sólo difieren en carac¬ 
teres morfológicos, sino también en numerosos carcteres adaptativos, regu¬ 
lados genéticamente, de conducta, ecología, y fisiología. Durante mas de 
100 años, la literatura de historia natural ha incluido referencias ocasiona¬ 


les a diferencias fisiológicas entre diferentes poblaciones de la misma es¬ 
pecie. Sin embargo, sólo en los últimos decenios se ha estudiado sistemáti¬ 
camente el problema y se ha determinado su base genética. Sin embargo, 
hasta hoy “difícilmente puede hablarse de una fisiología comparada de 
razas o subespecies” (Heuts, 1949). La existencia universal de una varia¬ 
ción geográfica adaptativa de caracteres fisiológicos se induce de la labor 
resumida en los siguientes párrafos (véase también Mayr, 1949b). 

La labor de vanguardia de Goldschmidt en la mariposa Lytnantria 
dispar fue publicada en una serie de artículos que comenzaron en 1911 
y se resumieron en 1934. Mostraba que entre los caracteres que varían 
geográficamente se encuentran atributos fisiológicos como son la veloci¬ 
dad de crecimiento, el tamaño, la pigmentación y el vigor de los genes se¬ 
xuales. El carácter adaptativo más notorio que estudió fue la duración 


del período de incubación. Durante el invierno, las larvas jóvenes experi¬ 
mentan una diapausa y permanecen encerradas en el huevo. Aunque la 
diapausa se rompa artificialmente y se expongan los huevos a una tempera¬ 
tura templada constante, hay una latencia de varios días antes de que la 
larva salga del huevo. La duración de este período de incubación depende 
de considerable número de factores, como son la temperatura experimen¬ 
tal y la duración del precedente período de diapausa. Sin embargo, tam¬ 
bién está estrechamente relacionada con las características climáticas del 


lugar de origen del huevo. En el norte de Europa, en Corea y en las 
islas más septentrionales del Japón, donde la vegetación se desarrolla muy 
rápidamente en primavera después del largo invierno, el período de incu¬ 
bación es corto. En el Mediterráneo, donde los inviernos son templados 


pero la vegetación se desarrolla lentamente en primavera, existe un perio¬ 
do de incubación muy largo, 87 días a 11” en vez de 55 días para los hue¬ 
vos de Europa central. La ventaja selectiva de esta diferencia de tiempo 
es evidente: las larvas morirían de hambre si se vieran inducidas por el 


tiempo invernal templado de las comarcas del Mediterráneo a salir del 
huevo antes de que se desarrolle la vegetación. La variación geográfica de 
la diapausa, o duración del período de latencia, se ha encontrado después 
en otros muchos insectos, por ejemplo, en la langosta australiana Austroice- 


tes emeiatus (Andrewartha y Bircli, 1954:690). 

En muchas mariposas y polillas existe variabilidad geográfica del nu¬ 
mero de puestas por año, lo que requiere la adquisición de muchos ajustes 
fisiológicos. En la polilla polife.no, Dawson (1931) descubrió que en una 
raza meridional (que llegaba por el norte hasta Nebraska) las polillas eran 
mayores, de color pardo castaño; los capullos, de seda mas aspera; el dia- 
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metro del huevo, mayor (2,8 mm); el número de huevos por hembra, menor 
(por término medio 236); y dos puestas por año. En la raza septentrional 
(características de Minnesota) las polillas eran menores, de color pardo 
amarillento; los capullos, de seda más fina; el diámetro del huevo, menor 
(2,2-2,4 mm); el número de huevos por hembra, mayor (por término medio 
291); y sólo hacen una puesta por año. En la población meridional, las 
larvas de la segunda puesta completan su crecimiento a mediados de sep¬ 
tiembre y tejen sus capullos a fin de mes cuando la isoterma estacional 
de 15,5" alcance la región. Las larvas septentrionales, de la única puesta, 
completan el crecimiento y se transforman en ninfas en agosto, cuando 
pasan por la localidad las isotermas estacionales de 20,5-17°. Exponiendo 
las larvas septentrionales en sus últimas fases a temperaturas más bajas 
producen ninfas durmientes. La misma temperatura no logra inducir la 
latencia en las larvas meridionales. La población septentrional se ve im¬ 
pedida, por este mecanismo fisiológico, de producir una segunda genera¬ 
ción en otoño, generación que no podría madurar con éxito. Petersen 
(1947a:408) ha mostrado diferencias genéticas similares entre las poblacio¬ 
nes meridionales y septentrionales de mariposas en Escandinavia. Razas 
climáticas de insectos lian sido también registradas: en mariposas por Ho- 
vanitz (1942), en los coleópteros Carabus por Krumbiegel (véase Mayr, 
1942), y en Drosophila funebris por Timofécff (1935). La historia de las 
razas climáticas de los horadadores del maíz (Pijraustcs nubilalis) y de la 
mosca de sierra del abeto (Gilpinia polytoma), ha sido señalada por Andre¬ 
wartha y Bircli (1954:687). 

Entre los insectos con frecuencia se dan diferencias muy notorias entre 
las razas de altitud baja y de altitud alta de la misma especie. En la po¬ 
lilla Ncmco])hila plantaríais, Pictet (1938) encontró que, por encima de la 
altitud de 2000 metros, las orugas hibernan durante dos inviernos con 
preferencia a uno. En experimentos cruzados se ha observado que al pa¬ 
recer un solo gene conmutador parece responsable primario del número 
de hibernaciones de las larvas. La estivación en la mariposa Gonepteryx 
rlmmni dura mucho más en las partes cálidas de China (pie en el resto 
de su ámbito. En las montañas frías tiene dos generaciones por año; en 
las tierras bajas, sólo hay tiempo para una (Mell, 1941). En Picris existen 
muchas diferencias fisiológicas entre la bryoniae, alpina, y la napi de alti¬ 
tud baja, aunque las dos formas no estén aisladas entre sí en la reproduc¬ 
ción. (Petersen, 1955). 

La sensibilidad del ajuste a las condiciones climáticas locales es tan 
grande que la selección puede producir cambios genéticos en sucesivas 
generaciones en un solo año, como Drosophila (Dobzhansky, 1951; Pre- 
vosti, 1955a,b) o Musca (Saccá, 1952) (véase Capítulo IX). Los animales 
de sangre caliente están mejor protegidos de las vicisitudes de los climas 
locales, y, sin embargo, en todos los casos en que se han estudiado especies 
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de aves muy extendidas, se lian descubierto adaptaciones locales de fisiolo¬ 
gía o ecología (Nice, 1937; Blanchard, 1941; Johnston, 1954). 

Los animales de agua dulce parecen todavía más sensibles a cambios 
de temperatura (pie los animales terrestres. En consecuencia, muestran 
mucha variación geográfica en la tolerancia a la temperatura, velocidad de 
crecimiento, y otras constantes fisiológicas que los adaptan a vivir en aguas 
de temperturas determinadas. Un ejemplo instructivo es el desarrollo de 
la rana leopardo, Rana pipiens (Moore, 1949; Ruibal, 1955). Existen acu¬ 
sadas diferencias climáticas en el amplio margen ocupado por esta especie 
<pie se extiende desde Canadá a Panamá. Estas diferencias climáticas se 
han traducido en grandes diferencias fisiológicas entre las poblaciones de 
esta especie. El período más vulnerable en el ciclo de vida de las ranas 
es la fase embrionaria entre la fecundación del huevo v la metamorfosis 
de la rana joven. La selección es más dura en esta fase y en ella se en¬ 
cuentra el máximo número de diferencias fisiológicas entro las distintas razas 
geográficas. Las razas septentrionales (Quebec, Vcrmont, Wisconsin, New 
Jersey) y las razas procedentes de Louisiana se desarrollan normalmente a 
temperaturas de sólo 5" mientras que el límite inferior es de 9” en Florida 
Central (Ocala), 12,1° grados en Florida meridional (Englewood), apro¬ 
ximadamente 10° en Texas y 12° en Méjico (Axtla). A su vez, las poblacio¬ 
nes meridionales pueden tolerar temperaturas superiores y desarrollarse 
normalmente en ellas. Los límites de temperatura superiores para el des¬ 
arrollo normal de las diversas poblaciones son los siguientes: Quebec, Ver- 
inont, Wisconsin y New Jersey 27,5°; Louisiana 32° y Méjico 33". A tempe¬ 
raturas bajas, las ranas septentrionales se desarrollan rápidamente; es 
decir, a la temperatura de 12°, el número de horas necesario para alcanzar, 
la fase embrionaria 20 (Moore, 1949) es: Vcrmont, 325; Louisiana, 348; Flo¬ 
rida (Ocala), 354; Florida (Englewood), 364; Texas, 429; Méjico (Axtla), 
396. Existe una adaptación a las temperaturas locales del agua, como lo 
indica el estudio de varias razas altitudinales de Méjico (Ruibal, 1955). 
Las poblaciones de baja altitud tienen un desarrollo rápido y las de po¬ 
blaciones de localidades altas un desarrollo más lento. La velocidad de 


desarrollo de una población procedente de las montañas de Costa Rica es 
tan análoga a la de las ranas del norte de EE. UU. (Vcrmont) que el 
desarrollo de híbridos resulta casi normal (Moore, 1950). Sin embargo, las 
ranas de Costa Rica no están adaptadas especialmente al frío (Volpe, 
1957). Ilay otros trabajos que demuestran la variación geográfica en di¬ 
versas propiedades fisiológicas de animales de agua dulce en particular a 
la tolerancia a la temperatura o salinidad, como son los de Heuts (1947, 
1956) sobre el pez Gasterosteus, DuShane y Hutchinson (1944) sobre la 
salamandra Ambystoma maculatura, Hart (1952) sobre diversos peces de 
agua dulce, Volpe (1953) sobre los sapos Bufo fowleri y B. amcricanus, 
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Forbes y Crampton (1942) sobre el caracol Lymnaea y Johnson (1952) so- 
bre Uaplinia. 

La existencia de razas de temperatura en animales marinos se conoce 
de antiguo en particular por la comparación de poblaciones mediterráneas 
(Ñapóles) con poblaciones del norte de Europa de la misma especie. La 
población del norte del Atlántico del bivalvo, Clüamys opercularis parece 
encontrar condiciones óptimas entre 4 y 13 grados mientras que la subes- 
pecie mediterránea prospera entre 13" y 26" (Ursin, 1956). La labor de 
vanguardia sobre esta variación geográfica de preferencia y de tolerancia 
de temperatura, lúe efectuada por Runnstrom (1927, 1929, 1936). 

La mayoría de los organismos marinos pasan por una fase de larvas pe¬ 
lágica y en relación con ella hay una considerable aptitud de ajustarse a 

io r 7 ? n o 1C,0n u S a,n >ientales d<>1 Il, g ar donde la larva se establece (Prosser 
1957). Por ello se ha planteado cuál sea la parte de las diferencias entre 

razas locales respecto a tolerancia de temperatura y de salinidad que 
posee una base genética. Este problema se ha discutido por ejemplo en 
un simposio reciente sobre el tema (Fage y Dracli, 1958). De sus conclu¬ 
siones hay que admitir que están muy extendidas las razas genéticas. El 
hecho esta muy bien establecido en las ostras, en la americana Crassostrea 
urgimai (Stauber, 1950, Loosanoíf y Nomejko, 1951), y la europea Ostrea 

¡ (Komnga, 1J.>8). Las ostras procedentes de aguas calientes, aunque 
so transfieran tarde, no consiguen desovar en aguas frías. Las otras sep¬ 
tentrionales de aguas frías, recibidas en aguas calientes meridionales po¬ 
nen sus gametos mucho antes que las poblaciones locales. Sin embargo, la 
preferencia de temperatura que muestran las poblaciones locales es con fre- 
ciiencia irregular y no cambia, necesariamente, de modo paralelo con 
la latitud, i or ejemplo a lo largo de la costa de España la temperatura 
de desoye que prefiere Ostrca edulis es 12-14", mientras que cerca de 
Bergen (Noruega) está por encima de 25" (Korringa, 1958).' Otros casos 
de variación geográfica en las propiedades fisiológicas de animales mari- 

"°lÍ e " 3n rcco 8 ido por Bullock (1957), Define! (1955, 1956) y Schliepcr 
(1957). En conjunto, el componente genético de la variación fcnotípica 
con los cambios de condiciones del agua parece menor en los animales 
marinos que la aportación genética al fenotipo de las razas climáticas de 
os animales terrestres. La exigencia de plasticidad fcnotípica es particu- 
larmente grande en las especies sedentarias entremareas y en todas las 
especies cuyas larvas pelágicas están a merced de corrientes. Los sucesi¬ 
vos desoves de las mismas poblaciones locales pueden obligarlas a coloni¬ 
zar áreas bastante diferentes. El mismo flujo libre de genes se traduce en 
una condición de panmixia suma. Todo ello se opone a la diferenciación 
genética local y favorece la flexibilidad de desarrollo. 

Las pruebas de regularidades en la variación geográfica de animales 
marinos es sin embargo contradictoria. En algunos casos parece existir 
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aumento de tamaño hada el norte y en otros disminución (Jolmsen, 1944; 
Hav 1900) El agua fría retarda la consecución de la madurez sexual ) 
también el crecimiento. Parece existir una tendencia a producir conchas 
más pesadas en aguas calientes (no siempre, véase Rao, 19o3) y a dar ma¬ 
yor porcentaje de larvas pelágicas. En los peces existe tendencia a aumen¬ 
tar el número de radios de las aletas y en las vertebras en aguas mas frías 
(Taning 1952). Otros ejemplos se han señalado por Hesse, Allee y Stlunic 
(1951) y por Allee y col. (1949) (véase también el Capítulo Vil). 

La importancia adaptativa de la variación geográfica de muchos otros 
caracteres fisiológicos no es tan evidente como en el caso de la tolerancia 
de temperatura. Así resulta en particular con muchos de los cambios de 
la pauta de reproducción que se observan dentro del maigen de una 

° S1 7tas sexuales y fases de desarrollo. Bacci (1950) ha mostrado que, en 
los invertebrados marinos, ciertas razas geográficas son gonoconcas, 
mientras que otras son hermafroditas. Véase una revisión de este tema en 
Montalenti (1958). Una condición análoga prevalece en algunas especies 
de anfibios. En Rana temporaria las denominadas razas de sexo c i eren- 
dado se producen en los Alpes y a lo largo del Báltico. En estas pobla¬ 
ciones los machos adquieren sus características a comienzo de su vida em¬ 
brionaria. En regiones climáticas más suaves del norte de Europa existen 
razas no diferenciadas en las que las ranas rocíen metamorfoseadas son 
fenotípicamcntc hembras. Los machos genéticos, entre estas ranas, ad¬ 
quieren sus caracteres masculinos visibles a través de un estado hermaf o- 
dita durante o pasado el primer año de vida (Witschi, 1930). En la sala¬ 
mandra Ambystoma tigrinum algunas razas geográficas se reproducen en 
una fase de larva neoténica semejante a la del axolote (A mcxitamm) 
mientras que otras razas se metamorfosean en estado adulto (Dunn, 1940). 
Planaria alpina, platelminto europeo muy conocido, posee vanas razas 
geográficas que difieren en la prevalescencia de la reproducción asexual, 
las poblaciones escandinavas septentrionales se reproducen totalmente de 
modo asexual. Se han encontrado razas similares en otras varias ra/as dt 
turbelarios (Dahm, 1958). La capacidad de reproducirse sexual o asexual- 
mente está determinada genéticamente y se conserva en el laboratorio. 
La sexualidad varía también geográficamente en moluscos bivalvos (Bloo 

"^Muchas especies de caracoles marinos pueden producir dos tipos de 
huevos: unos pequeños con poca yema que producen larvas pelágicas \ 
otros mayores con mucha yema que producen caracoles pequeños (saltán¬ 
dose las etapas larvarias). En especies en que exista este dimorfismo, el por¬ 
centaje de huevos que producen larvas pelágicas disminuye al pasar ce 
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las porciones templadas a las frías del margen, y las poblaciones árticas 
sólo producen huevos ricos en yema. La eliminación de la fase de larva 
pelágica es una adaptación evidente a las condiciones del agua ártica 
(Lemche, 1948; Thorson, 1950). 

La fecundidad, es decir la producción de huevos por hembra o por 
estación de cría, también se ha demostrado que es geográficamente varia¬ 
ble en los vertebrados e invertebrados. El hecho de que el número de 
huevos sea en parte independiente del tamaño del cuerpo (y otras pruebas) 
indica que hay un componente genético en esta variación. 

Variación geográfica de la coloración. La importancia biológica de la 
coloración de un animal tiene muchos aspectos y está sometida a un ajuste 
particularmente sensible al cambio del medio. La relación puede ser muy 
directa, como en el caso de las aves (ptarmigan) y mamíferos (comadre¬ 
jas, liebres) que mudan cada otono adquiriendo un vestido blanco inver¬ 
nal (Hall, 1951). l’uede faltar el vestido blanco invernal en las poblaciones 
que viven en zonas sin duradera capa de nieve. El paralelismo estrecho 
entre la humedad y el color se discutirá luego (regla de Gloger). 

La importancia precisa del color se determina menos fácilmente en 
otros casos, en particular cuando el color meramente refleja una condición 
fisiológica interna. Así sucede, por ejemplo, en la variación geográfica del 
grado de dimorfismo sexual en las aves (Mayr, 1942:48-52). En el petirrojo 
australiano (Vetroica multicolor) los machos tienen un brillante color, rojo, 
blanco y negro y las hembras en la mayoría de las razas tienen un color 
Parduzco críptico, pero en algunas islas los machos tienen plumaje de 
hembra y en otras las hembras plumaje de macho, “la pérdida del dimor¬ 
fismo sexual por feminización del plumaje del macho parece desarrollarse 
sólo en poblaciones bien aisladas y bastante pequeñas... parece suceder 
solo en localidades donde no existen otras especies similares, es decir 
donde un plumaje masculino sumamente específico no se necesita como 
mecanismo de aislamiento biológico entre dos especies similares” (Mayr, 
1942:49). En el “silbador” dorado (Pachycephala pectoralis) se ha produci¬ 
do con independencia al menos tres veces: en la isla Rennell cerca de las 
Salomón (feminina), en la isla Norfolk cerca de Australia (xanthoprocta) 
y en las islas de Roma (par) y Letti (compar) en el mar de Banda. 

Variación geográfica ij ajustes estacionales. Las estaciones, en particu¬ 
lar el invierno y el verano, difieren de rigor con las latitudes, y los ajustes 
estacionales pueden variar geográficamente en el margen de una especie. 
En muchas especies de aves las razas septentrionales son migratorias y las 
meridionales más o menos sedentarias. Tales casos se han descrito por 
Mayr (1942:55, 1951), Voipio (1950), y Salomonsen (1955). Un análisis muy 
detallado de las diferentes fisiológicas entre razas migratorias y sedenta¬ 
rias de una especie de ave es el hecho por Blanchard (1941) para Zono- 
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trichia leucophnjs. Miller (1960) ha resumido gran parte de la información 
que se posee sobre la variación geográfica de las estaciones de cria. 

El modo y número anual de mudas puede variar geográficamente en 
aves e insectos (Mayr, 1942:50). La variación de preferencia de habitat 
y de otras características ecológicas y de conducta dentro del nuigen 

de una especie se estudiará en el Capítulo XVI. 

Alaunas consecuencias prácticas. De estas observaciones surge ante 
todo con particular fuerza una conclusión: cada población local esta muy 
ajustada, en su fenotipo, a las exigencias concretas del medio local Lt. 
a usté es el resultado de una selección de genes que producen un feno¬ 
tipo óptimo. El descubrimiento de esta adaptación fisiológica de poblacio¬ 
nes locales tiene sin duda considerable importancia práctica para ajustar¬ 
se en la vida salvaje (Aldrich, 1946; Voipio, 1950). Las poblaciones que 
están bien adaptadas en sus medios nativos, con frecuencia resultan muy 
vulnerables cuando se trasplantan a medios diferentes. La liteiatura so¬ 
bre animales de caza registra muchos ejemplos en los que las estopes se 
extinguen rápidamente al introducirlas en una región distinta 5. solmw 
ven basta criar contribuyen a estropear el tronco nativo Se han gastado 
millones de dólares de los contribuyentes para criar y liberar estirpes 
caza mal adaptadas que podrían haberse salvado si los encargados c e a 
operación hubieran tenido en cuenta diferencias fisiológicas entre pobla¬ 
ciones locales. 


2) Reglas eco geográficas 

Se encontraría mucha variación paralela en diferentes especies si fuera 
verdadero el supuesto de que cada especie se ajusta a condiciones lócale 
v si existe un cambio gradual (“gradiente climático ) de estas cond.e.ones 
con la latitud y la longitud. Tal paralelismo en variación geográfica es, de 
hecho un fenómeno extendido y ha conducido a establecer una sene 
de generalizaciones, las denominadas reglas climáticas o ewigcograficas. 

Gloger (1833), Bergmann (1847), Semper (1881) y J. A. Alien (187<) 
fueron los que primero investigaron el fenómeno. La importancia h.ston- 
ca de las reglas climáticas radica en que han llamado la atención sen e 
la importancia del medio en un período en que muchos biólogos negabaa 
todo papel evolutivo al medio. Para una revisión completa de las reglas 
ccogeográficas liemos de referirnos a las comunicaciones de Rensch (1931 
1938, 1939). Lukin (1940) dedicó todo un libro (en ruso) al tema, y i l.qr 

(1956) discutió el significado y validez de las reglas. 

Las reglas ecogcográficas son generalizaciones puramente empírica 
que describen paralelismos entre variación morfológica y ^ ' 

medio físico. Por ejemplo, la regla de Bergmann afirma «pie razas proce 
denles de climas más fríos tienden a ser mayores, en especies de xerte- 
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lirados en climas más templados". La validez de estas reglas depende de 
la validez estadística de los datos en que se basan. Por ejemplo, la 
regla de Bergmann sólo es válida si es realmente cierto que, en 
mas del 50 por ciento de especies de los vertebrados de sangre caliente, 
existe un aumento medio de tamaño en las porciones más frías del mar¬ 
gen de la especie. La validez de estos descubrimientos empíricos es inde¬ 
pendiente de la interpretación fisiológica que se dé a las regularidades 
observadas. Algunas críticas recientes de las reglas ecogeográficas (Scho- 
1 antier, 1955; Irving, 1957) no han comprendido el significado real de este 
fenómeno de población (Mayr, 1956). 

Todas estas reglas sólo tienen validez estadística; no serían “leyes” 
inalterables aunque fueran verdaderas para la “mayoría” de las especies 
o razas. El grado de validez de estas reglas varía de un grupo de anima¬ 
les a otros y de una región a otra. Rensch que dedicó una larga serie de 
investigaciones (1936, 1938, 1939, 1940, 1948) a efectuar un análisis preciso 
de la validez porcentual de estas reglas, encontró que su aplicación de¬ 
pende de que “otras condiciones se mantengan iguales”. Hamilton (1959, 
1961) hizo un análisis cuidadoso de los factores del medio que interactúan 

y con frecuencia entran en conflicto y que afectan la dirección de estas 
tendencias. 


, Considerando los extravíos circunstanciales de la literatura, tiene inte¬ 
rés destacar que la validez de las reglas ecológicas... está restringida a 
a variación intraespccífica... Una especie más septentrional en modo 
alguno ha de ser siempre más grande que su pariente más próxima que 
este mas al sur (Mayr, 1956). Como vemos actualmente, las especies dis¬ 
tintas disponen de más distintos modos de adaptación que las poblaciones 
abiertas dentro do la especie. Las reglas climáticas son fenómenos eco- 
tipicos, no filogcnéticos. 

Reglas para los vertebrados de sangre caliente. Variación de tamaño. 
Ninguna regla se ha difundido más que la “regla de Bergmann” que afir¬ 
ma que el tamaño del cuerpo en una especie geográficamente variable es, 
por termino medio, mayor en las partes más frías del margen de una 
especie. La diferencia puede ser muy grande y, a veces, las razas más 
grandes pesan más del doble que las pequeñas. El porcentaje de ex¬ 
cepciones encontradas por Rensch (1936) son las siguientes: aves sedenta¬ 
rias^ paleárticas 8 por ciento; aves malayas (con parientes paleárticos), 
12,5 por ciento; aves norteamericanas, 26 por ciento; mamíferos norteame¬ 
ricanos, 19 por ciento; mamíferos del occidente de Europa, 40 por ciento. 
Los porcentajes de Rensch no se basan en medidas originales, sino en datos 
publicados en la literatura taxonómica. Aunque estén sujetos a correccio¬ 
nes de detalle apoyan muy convincentemente la generalización de Berg¬ 
mann. La regla también parece cierta para las aves (pingüinos) y mamí¬ 
feros (ballena) marinos. Aunque las ballenas emprendan amplias emigra- 



3 . 3-1 


ESPECIES ANIMALES Y EVOLUCION 


dones a las aguas más templadas durante parte del año, sin embargo las 
ballenas de las aguas muy frías del antartico son por término medio ma¬ 
yores que las de las aguas más templadas del hemisferio septentrional 
(Tomilin, 1916); como el agua conduce mejor el calor 27 veces más que 
el aire, las diferencias podrían haber sido incluso mayores de no existir 
los notables mecanismos reguladores del calor de las ballenas. 

La regla de Bergmann tiende a ser válida también para cambios de 
tamaño con la altitud. De 60 especies de aves de Nueva Guinea, 16 mues¬ 
tran cambios de tamaño con la altitud, 15 creciendo (Rand, 1936). Otros 
casos de aumento de tamaño con la altitud en las aves han sido registrados 
por Mayr (19-14) y Traylor (1950) y en los mamíferos por Rümmlcr (1938). 

Cambios de tamaño con el tiempo, se han registrado por los paleontólo¬ 
gos. Las razas de varias especies (jue vivieron en Norteamérica, Europa y 
la India durante períodos fríos en la época de las glaciaciones del Pleisto- 
ceno eran, por término medio, más corpulentas que las razas de la misma 
especie que hoy existen en estas regiones (Howard, 1950; Hooijer, 1949; 
Degerbol, 1940; Wiist, 1930). La naturaleza adaptativa de estos cambios 
frecuentes no puede ponerse en duda, aunque en algunos casos no es 
seguro que los cambios desde el Pleistoceno hasta la actualidad se deban 
a una reconstitución genética de poblaciones locales o a un desplazamiento 
latitudinal de las poblaciones (por migración). 

A veces se ha pretendido que las poblaciones insulares tienen menor 
tamaño que las del continente inmediato. Esto no es, en modo alguno, 
necesariamente cierto. Es verdad (pie las aves de Geilán suelen ser más 
pequeñas (pie las de la india peninsular, pero hay poblaciones de islas 
árticas, como Groenlandia, que suelen tener un tamaño corporal muy 
grande. En conjunto, en la zona templada, parece existir una estrecha 
correlación inversa entre el tamaño del cuerpo y la temperatura del am¬ 
biente. En los trópicos gran parte de la variación de tamaño en las islas 
parece impredecible y dependiente de factores locales (Mayr y Vaurie, 
1948), aunque con notable frecuencia el tamaño del cuerpo en las islas 
pequeñas es mayor que en grandes islas inmediatas. 

La explicación fisiológica habitual de la regla de Bergmann se basa en 
el hecho de que el volumen del cuerpo aumenta como el cubo y la super¬ 
ficie como el cuadrado de la dimensión lineal. Cuanto mayor es un cuer¬ 
po tanto menor resulta relativamente su superficie. En un clima frío pre¬ 
senta ventaja selectiva la reducción relativa de superficie que resulta de 
aumentar el tamaño, puesto que la velocidad metabólica es más estricta¬ 
mente proporcional a la superficie del cuerpo que el peso del cuerpo. 
(Kleiber, 1917; Hemmingsen, 1960). En climas cálidos la ventaja radica en 
un tamaño corporal pequeño y en una superficie relativamente grande. 
Esta interpretación ha sido combatida (Scholander, 1955) basándose en 
que otros dispositivos en los animales de sangre caliente (plumas, pelo, 
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mecanismos circulatorios, etc.) impiden la pérdida de calor con mucha más 
eficacia que ligeros desplazamientos en la razón superficie-peso. Sin em¬ 
bargo, el argumento de Scholander en favor de una solución de todo o 
nada, no concuerda con los hechos de la variación. Una regla general en 
la evolución es la de las soluciones múltiples para las necesidades bio¬ 
lógicas. Las ventajas selectivas son independientes y estrictamente aditi¬ 
vas. El hecho de que un pelaje más espeso o un plumaje más denso re¬ 
duzca la pérdida de calor no elimina por completo la ventaja selectiva de 
perfeccionar la razón superficie corporal-volumen. Harrison (1958) ha de¬ 
mostrado experimentalmente en los ratones el valor que para la regulación 
de calor tiene la cola. 

Un estudio de las excepciones arroja más luz sobre la importancia de 
las reglas ecogeográficas. Las excepciones muestran que el fenotipo es un 
compromiso entre presiones de selección que entran en conflicto y que 
en muchas especies de vertebrados de sangre caliente las poblaciones más 
septentrionales están expuestas a condiciones que tienden a neutralizar la 
ventaja del aumento de tamaño corporal. Por ejemplo, en muchas especies 
de aves de la zona templada las poblaciones con márgenes de cría más 
septentrionales pasan el invierno al sur de las poblaciones residentes meri¬ 
dionales (emigración por salto de rana”). La temperatura media anual 
en la que las aves septentrionales” viven, es más elevada y su peso cor¬ 
poral más pequeño que en las aves “meridionales” (Salomonsen, 1955); 
I'ig. XI-4). En muchas especies de Eurasia y de Norteamérica las aves de 
máximo tamaño corporal no se encuentran en la parte más fría del margen 
(cerca de su periferia), sino inesperadamente en las mesetas de los subtró¬ 
picos sem¡áridos (Irán, cordillera del Atlas, mesetas mejicanas). Snow 
(1954a) atribuye este “efecto de la altitud” a la brevedad del día del in¬ 
vierno ártico, <pie disminuye el tamaño por disminuir el alimento (pie se 
toma diariamente. Ilamilton (1959) sugiere que la necesidad de conservar 
el agua en una regiém arida puede contribuir a la presión de selección. 
Los efectos de la aridez sobre la variación geográfica no se han estudiado 
por completo. En la rata canguro Dipodomys ordii la zona de la mucosa 
nasal disminuye en las partes más calientes y más áridas del margen 
(Setzer, 1949). Otras adaptaciones a las condiciones del desierto se han 
discutido por Etchécopar y Hüe (1957). 

Los mamíferos que se entierran, casi nunca obedecen a la regla de 
Bergmann. Están bien protegidos contra el frío, particularmente en las 
regiones con capa de nieve, y para ellos la cantidad de alimento disponi¬ 
ble en invierno parece ser el factor decisivo que determina el tamaño del 
cuerpo. Así se ha demostrado para los roedores (por ejemplo, Thomomys, 
Microtu.s) y por Stein (1950) para el topo europeo (Tulpa europaca). En los 
tres casos de excepciones de la regla Bergmann algún otro factor selec¬ 
tivo distinto de la temperatura se opone a la tendencia a aumentar de 
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p, c XI 4. Longitud media del ala de cuatro poblaciones de avefría, Charadrio /«¡(rticu/fl 
Las Ib chas unen los márgenes de cria y los cuarteles de invierno. La poblaron mgles 
,.s residente. Cuanto más templada la zona de hibernación tanto mas corta la long.tud 
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lamano con eI lrío creciente; cuál sea este factor no se lia determinado 
para la mayoría de las excepciones conocidas. 

£ Como un animal no es un globo, la relación de superficie a volumen 

v esta relacionada también con diversos aspectos de la forma. En el hombre, 

los europeos nórdicos tienen una razón entre el peso corporal y superficie 

• v corporal de .37-39 kg/m 2 , mientras que en los pueblos tropicales la razón 

$ frecuentemente desciende a menos de 36, llegando incluso a 31,5 en los 

■ pigmeos del Congo y a 30,2 en los bosquimanos (Schreider, 1950). Adc- 

- más, la longitud relativa de las piernas que irradian calor es mucho mayor 

. en los climas cálidos que en los fríos (Schreider, 1957), siendo los dos ex- 

; tremos los esquimales, por una parte, y las esbeltas tribus nilóticas por 

• la otra. El físico teóricamente más resistente- al calor del hombre se ha 

r observado que es típico de los desiertos calientes (Baker, 1958). Barnicot 

(1959) ha resumido nuestro conocimiento de las adaptaciones climáticas 
de razas humanas. 

De antiguo se sabe que, en los animales de sangre caliente, las partes 
| ( l ue Resalen del cuerpo, como el pico, la cola y las orejas son más cor¬ 
tos en los chinas fríos que en los calientes (Alien, 1877). La “regla de 
Alien es de hecho una ampliación de la de Bergmann que también se 
. refiere a la relación entre superficie y volumen. Entre los mamíferos, 
itensch (1936) encontró un 14 por ciento de excepciones respecto a la cola 
. y un 16 por ciento respecto a las orejas; entre las aves encontró un 20 por 
ciento de excepciones respecto al pico. En las aves insulares el pico con 
frecuencia es excepcionalmente largo (Murphy, 19.38). 

fí , De ] >íí * (> a f l ue * as a ' as y l as C() ' as las aves no contribuyen a la pér- 
dida de calor por estar compuestas meramente de plumas, naturalmente 
p; no obedecen a la regla de Alien. Por el contrario, las aves procedentes de 
|. poblaciones septentrionales de especies migratorias normalmente poseen 

f . a , rclat »vamente más largas que las aves procedentes de poblaciones 

mas meridionales de la misma especie (Williamson, 1958). Lo mismo pare- 

c , e P r «ducirsc en las poblaciones de altitudes altas, excepto que aquí pue- 

K dc desempeñar un papel adicional el hecho de que el aire fino de las alti- 

tu , mas clevadas faci,íte me nos apoyo que el aire denso de las altitudes 
fe: mas bajas. 

K Las alas de las aves septentrionales no solamente son más largas sino 
§K también mas apuntadas”, es decir, con las plumas exteriores de ala alar- 
gadas. Este cambio en la forma del ala está correlacionado con un aumen- 
% t ,° | en | la e " cacia dcI aletazo. Para una discusión más a fondo de la “regla 
del ala véase Rensch (1939) Meise (1938) y Kipp (1942). Sigue sin explicar 

1 e , ai : m ? nt ° t C ,a Ion S ítud re,ativa d e la cola en las partes más frías dentro 
r del ámbito de muchos pájaros de temperaturas templadas (Snow, 1954a). 

If Un resu lta‘lo particularmente importante de los estudios sobre las re¬ 
glas ecogeográficas es el descubrimiento de la extrema sensibilidad de las 
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proporciones del cuerpo a la selección natural. Las primitivas creencias 
de que las proporciones están determinadas por la labor estructuradora 
de factores alométricos y de que cambian automáticamente con los cam¬ 
bios en el tamaño del cuerpo no concuerda con estos descubrimientos 
(véase también Kramer, 1960). 

Excepciones a la regla de Alien que implican la longitud del pico en 
las aves suelen estar relacionadas con exigencias alimenticias. En el pi¬ 
quituerto (Loxia) el tamaño del pico está determinado por el género de 
coniferas sobre el que una población dada se alimente de preferencia 
(Krikov. 1940). Cuando se trata de Pinus, los picos son largos y robustos, 
si de Abies o Picea los picos son intermedios, y si de Larix o Tsilga los 
picos son pequeños V finos. En algunas especies de paros (Pañis) existe 
una disminución do la longitud relativa del pico al descender la tempera¬ 
tura ambiental. Sin embargo, no se producen ulteriores disminuciones ha¬ 
cia el norte después de haberse alcanzado una cierta longitud de pico, 
como si éste representara la mínima longitud de pico funcional (Snow, 
1954a). 

Pigmentación. Las razas de las regiones templadas y húmedas están 
más densamente pigmentadas que las que viven en regiones frías y secas. 
Los pigmentos negros disminuyen en las zonas secas calientes y los pardos 
en las regiones húmedas, frías. Esta regla, denominada regla de Gloger 
parece tener relativamente pocas excepciones, pero no se entiende nada 
bien su base fisiológica. Las ventajas selectivas de los genes responsables 
de estas diferencias de pigmentación no resultan claras. La pigmentación 
en los animales de sangre caliente se cree que está algo controlada por el 
tiroides pero esto no contribuye a explicar la regla de pigmentación, ya 
que la regla de Gloger se aplica también a animales sin tiroides como son 
los escarabajos, moscas y mariposas (Dobzhansky, 1933;. Ford, 1937; 
Mayr, 1942:90; LeGare y Howanitz, 1951). Tampoco puede atribuirse a 
una coloración críptica adaptada a sustrato, ya que los animales arbóreos 
e incluso los nocturnos obedecen también a la regla de Gloger. Siguen 
siendo un misterio los factores selectivos concretos a los que se debe la re¬ 
gla de Gloger. 

Otros tipos de variación ecogeográfica en las aves. Rensch y otros auto¬ 
res han descubierto, además de las reglas consideradas, otras singulari¬ 
dades en la variación geográfica de las aves. 

La regla del tamaño de nidada asevera que el promedio de huevos por 
nidada de una especie puede aumentar con la latitud (Renscli, 1936). Esta 
regla ha sido examinada cuidadosamente por Lack (1947b) y Moreau (1944a, 
b,1947), pero ha sido desmentida por Kipp (1948) y la interpretación de 
Lack ha sido puesta en duda por Skutch (1949). La primera interpretación 
del aumento de tamaño de nidada en los climas más fríos fue que las 
aves ponen mayor número de huevos debido a (pie “necesitan nidadas 
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mayores para compensar la mayor mortalidad de las latitudes superiores. 
Sin embargo, las aves no pueden anticipar el porcentaje de pérdida de su 
descendencia, ni controlar conscientemente el número de huevos que 
ponen, de modo que evidentemente ésta no puede ser la explicación ver¬ 
dadera. Lack ha presentado muchas pruebas en favor de que el número 
óptimo de huevos por nidada está regulado por selección en los dos extre¬ 
mos de la curva: las nidadas excesivas fracasan porque los pollos indivi¬ 
duales se alimentan mal; las nidadas demasiado pequeñas no producen 
suficientes pollos para conseguir una sustitución completa. Pruebas en fa¬ 
vor de la validez de esta tesis se han encontrado en el estornino y también 
entre los tordos pero ha sido hasta ahora imposible hacerlo en el paro. 
En el paro la parte superior de la curva está tal vez expuesta a plena 
presión de selección sólo en años de condiciones muy adversas de tiempo. 
En las localidades tropicales donde los adultos tienen una elevada espe¬ 
ranza de vida, puede producirse de hecho una presión de selección en 
favor de las nidadas pequeñas. Cuanto menor sea el nido y el número 
de comidas al día, menor es la probabilidad de que el nido sea descu¬ 
bierto por el extraordinario número de depredadores de nidos. Los ma¬ 
míferos herbívoros que no hibernan de Norteamérica muestran un aumen¬ 
to del tamaño camada con la latitud (Lord, 1960). 

Rensch (1936) ha descubierto una serie de regularidades geográficas en 

el tamaño relativo de los órganos internos; por ejemplo el estómago es 

menor y los intestinos más cortos en las razas tropicales de especies exten¬ 
didas de aves. 


Reglas ecológicas en reptiles y anfibios. El estudio de los aspectos 
adaptativos de la variación geográfica de reptiles y anfibios está en sus 
comienzos. Sclmster (1950) encontró pocas regularidades y éstas algo con¬ 
tradictorias: los anfibios que toleran la sequedad son los mayores, y las 
especies que requieren humedad las más pequeñas, en las partes más 
cálidas de su margen. Entre los lagartos, las patas más largas se encuen¬ 
tran donde son máximas las temperaturas del sustrato. Para varias especies 
del género Liolacmus de lagartos, Ilellmich (1951) describe cambios regu¬ 
lares que se observan en Chile al pasar del norte hacia el sur más frío, 
más húmedo y menos soleado. Lagartos mediterráneos (Lacerta serpa) dé 
islas llanas tienen patas posteriores más cortas “como adaptación a las 
menores necesidades de locomoción (ausencia de animales de presa) en el 
ambiente insular (Kramer, 1951). Existe una tendencia bastante general 
hacia la melanización de lagartos (Lacerta) en las islas pequeñas (Kramer, 
1949; véase Capitulo \ili). Ciertas proporciones corporales en ranas 
(Puna) varían en un diño paralelo a ciertos gradientes climáticos (Rui- 
bal. 1957). 


Reglas ecológicas 
riación geográfica de 


ni insectos. Hay regularidades adaplativas en la va- 
insectos descritas por autores anteriores que ha resu- 
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mido Mayr (1942). Hovanitz (1942) ha descubierto que en la mariposa 
Melitaca chalcedona las ninfas procedentes de la costa de California me¬ 
ridional son mayores y más pesadas y las del desierto de Mojave más pe¬ 
queñas y ligeras. El cambio en los caracteres de las ninfas se produce pa¬ 
ralelamente al de las condiciones climáticas. Miehener (1947b) encontró 
una variación geográfica regular en la pigmentación de la abeja Hoplitis 
albifrons, y Lorkovic (1942) en las mariposas del género Evercs. 

Pettcrsen (1947a,1952) ha descrito muchas regularidades de variación 
geográfica ec sus finos estudios sobre las mariposas fino-escandinavas. En 
los escarabajos tenemos detallados estudios de Rensch (1943) para Europa 
y de O. Park (1949) para Norteamérica. Rensch observó que, en dos espe¬ 
cies de Carabas, las subespecies procedentes del Mediterráneo subtropical 
difieren de las razas de la Europa central templada en que poseen menos 
tamaño, élitros relativamente más pequeños y abdomen relativamente más 
estrecho, y (pie, en cambio, las siguientes medidas son mayores: longitud 
relativa del pronoto, longitud relativa de las antenas y longitud relativa 
de las extremidades, en particular, de los tarsos. Alpatov (1929) ha descu¬ 
bierto una disminución similar de tamaño en la abeja melífera, mientras 
que la longitud relativa de las extremidades aumenta al disminuir la lati¬ 
tud. Licftinck (1949) encuentra regularidades concretas en la variación 
con la altitud de varias especies de libélulas de Nueva Guinea: aumento 
de tamaño, engrasamiento de las partes corporales metálicas, estrecha¬ 
miento de las alas, y oscurecimiento del pterostigma. La variación con la 
altitud de la frecuencia de ordenaciones de genes se ha encontrado en 
varias especies de Drosophila (Dobzhansky, 1948; Stalker y Carson, 1948). 

La debilidad de la mayoría de estos estudios es que sólo se pueden 
correlacionar los gradientes de carácter con ciertos gradientes ambienta¬ 
les, pero no demostrar que la variación del fenotipo en sí misma sea en 
todos los casos adaptativa. A este problema le ha prestado atención espe¬ 
cial Prcvosti (1955a,b) en la longitud de ala y otros caracteres de Dro¬ 
sophila subobscura. 

La dificultad de determinar la importancia adaptativa de la variación 
geográfica resulta particularmente aguda para la variación de tamaño en 
los invertebrados y en los vertebrados de sangre fría (ectotérmicos). Para 
estos animales, la regla de Bergmann, con su implicación de la conserva¬ 
ción del calor corporal, carece de validez. Parece que tres factores, en 
cierto grado antagónicos, determinan la dirección del cambio de tamaño. 
En las especies con una sola generación por año, la longitud del período 
de crecimiento disponible (“días con grados”) determina el tamaño má¬ 
ximo de la larva y por consiguiente del adulto. El tamaño máximo suele 
alcanzarse en tales especies en la porción más cálida y húmeda del mar¬ 
gen. En las especies en que la madurez sexual se alcanza al cabo de 
varios años, como en ciertos animales marinos, el tamaño máximo puede 
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alcanzarse en la parte más fría del margen de especies por individuos que 
tengan el máximo numero de estaciones de crecimiento (¡en cambio acor¬ 
tadas!). Si individuos de una misma población se crían a diferentes tem¬ 
peraturas, los que están expuestos a una temperatura inferior crecen más 
lentamente pero suelen terminar alcanzando un tamaño mayor (Ray, 1960). 
Finalmente, cuando otros factores además de la temperatura (como la 
humedad, provisión de alimento, ausencia de enfermedades o de compe¬ 
tidores) afectan el tamaño del cuerpo, el tamaño máximo se alcanzará en 
la porción óptima del margen de la especie, cualquiera (pie sea la tem¬ 
peratura (Rensch, 1932). La importancia relativa de estos tres factores no 
se ha determinado todavía para ningún grupo de invertebrados ni de ver¬ 
tebrados de sangre fría. En un género o grupo de especies dado suele 
existir un buen grado de regularidad (como cabría esperar en un carácter 
determinado por selección natural), pero, tomando los animales ectodérmi- 
cos en su conjunto, se podría encontrar el tamaño corporal máximo en 
las porciones más calientes o más frías del margen de la especie, en una 
población situada en la periferia o en el centro. 

Conclusiones. La regularidad climática de gran parte de la variación 
gcogiáíica demuestra que diferentes especies pueden reaccionar al mismo 
factor del ambiente de modo similar. Como se ha visto que estas dife¬ 
rencias suelen tener base genética, las reglas ecogeográficas constituyen 
pruebas del papel selectivo del ambiente. La multiplicidad de-regulad- * 
dades en gran parte independientes indica la multiplicidad de los com¬ 
ponentes selectivos del medio. La regularidad, la "suavidad” de los gra¬ 
dientes de carácter que resultan de las reglas climáticas indica que los 
cambios geográficos de fenotipo resultan de la interacción de numerosos 

factores genéticos, cada uno de los cuales sólo ejerce un pequeño efecto 
fenotípico. 


3) Variación geográfica en la adaptación al sustrato 

La tercera serie de factores que demuestran la naturaleza adaptativa 
de la variación geográfica, es la presentada por los animales con coloración 
críptica. Se ha registrado una sorprendente concordancia entre el color 
de los animales y el del sustrato en que normalmente viven, no sólo en es¬ 
pecies (Colt, 1940), sino también en razas locales de muchos animales de 
campo raso, corrientes de lava y desiertos. Para citar un solo ejemplo es¬ 
pecifico: los suelos, gravas y rocas del desierto de Namib en Africa sud- 
oriental poseen un color característico amarillo rojizo, que presenta la 
mayoría de los habitantes de este desierto: 

Las Plantas rocosas pequeñas suculentas del género Ltíhops muestran la misma 
adaptación de color al sustrato que el elefante, Elephantulus intufi namibensis, ios 
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roedores Garbillas k. Icucanthus y (». vallinas , las alondras Ccrthilauda curvirostris 
(Innuirrnsis, Tephroconjs cinérea splcniata i/ Amtnomrines i*, firayi, el avutarda Hetera - 
te trox mcppcHi, la víbora Bitis peringueyi, los lagartos Uremias mulata gacnlesi y 
Marolas suborbitalis , y finalmente el grupo diversificado de saltamontes ápteros (Batra- 
chotcttigínae). El fenómeno de una “coloración local” compartida por una gran parte 
de la fauna local se produce también en otros distritos de Africa sudorienta], por 
ejemplo el distrito de Usakos, el área Waterberg, el Etoslia Pan, y el Kaoko Veld 
(Hoesch, 1956). 


Cuanto más abierto sea el campo y cuanto más contraste el color del 
sustrato tanto más llamativas resultan estas razas de substrato; algunas de 
las más características se encuentran sobre las corrientes de lava y sobre 
las arenas de veso blanco. La cuenca de Turalosa de New México inclu¬ 


ye* a la vez una gran corriente de lava (64 km de largo por 1,5-10 km de 
ancho) así como 700 km- de arenas de deslumbrante yeso blanco. Según 
Blair (1943) ele* las cinco especies de mamíferos que se dan en la corriente 
de lava cuatro lian formado razas endémicas oscuras. La excepción, Pcro- 
mi/scus eremicus, se encuentra muy comúnmente en lugares convenientes 
del desierto <|uc rodea la lava y el activo intercambio de población entre 
el desierto y la corriente de lava es lo que probablemente lia impedido la 
formación de una raza endémica. Entre las seis especies de mamíferos que 
se producen regularmente en las dunas de yeso sólo dos lian quedado res¬ 
tringidos a ellas; las otras cuatro son frecuentes también en el terreno 
adyacente. Ambas especies ecológicamente restringidas han desarrollado 
razas endémicas: Peromtjscus apache, como era de esperar ha formado 
una raza blanquecina; ¡en cambio el “gopher pockct” Gcomtjs ha origi¬ 
nado una raza negruzca! No se sabe hasta qué grado este contraste ines¬ 
perado se debe a la inmigración reciente de un animal muy numeroso o 
al modo de vida oculta de este mamífero estrictamente subterráneo. Otras 


consideraciones sobre las razas de lava pueden verse en Benson (1933), 
Dice y Blossom (1937), Ilooper (1941), Hoffmeister (1956) y Baker (1960). 
Análogas razas de sustrato se encuentran en los lagartos (Lewis, 1949). 

La antigua literatura abunda en “explicaciones” contradictorias sobre 
tal coloración críptica, muchas de las cuales tienen un manifiesto regusto 
vitalista. Los intentos de explicar las “razas de desierto” con ayuda de 
factores climáticos (calor, sequedad, radiación solar) no son muy convin¬ 
centes considerando la concordancia sorprendente con el color del sus¬ 
trato y la íntima proximidad, en condiciones climáticas virlualmente idén¬ 
ticas, de razas de lava negra y de razas de caliza blanca o de arena de 
yeso. La opinión general actual es que tales razas de sustrato son el resul¬ 
tado de la selección por animales de presa. Esto es, los animales de presa 
cazan de preferencia a ejemplares que destacan más cuando hay que 
elegir entre individuos coloreados críptica y no crípticamente, como se ha 
demostrado por numerosas observaciones y experimentos (Fanre, 1932; 
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Boettger, 1931; Sumncr, 1934, 1935; Iscly, 1938; Ruiter, 1955). Los rato¬ 
nes de un color que se fusione bien con el fondo son cazados por los 
búhos en un número significativamente inferior al de los otros ratones 
incluso a intensidades de luz muy bajas (Dice, 1947). Un análisis de los 
caracoles (Cej>aca uemoraUs) cazados por los tordos prueba la clara ven¬ 
taja selectiva de la coloración críptica (Sheppard, 1953a); a la misma con¬ 
clusión llega el trabajo de Kcttlewell (1961) sobre las polillas melánicas. 

Por convincente que parezca no es seguro que la selección por los 
animales de presa constituya toda la respuesta. Desconcierta algo que al¬ 
gunos de los naturalistas que tienen la máxima experiencia con los ani¬ 
males de desierto nieguen que la presión selectiva por los animales de 
presa tenga nada que ver con la formación de las razas de sustrato, con 
color enmase-arador (Ileim de Balsac, 1936; Kaehkarov y Korovine, 1942; 
Meinertzhagen, 1954; lloesch, 1956). Estos autores insisten en que los 
animales de presa son extraordinariamente raros en los desiertos y (pie a 
ellos no cabe atribuir sino una pequeña fracción de la mortalidad, “dema¬ 
siado pequeña para tener significación selectiva". Niethammer (1959) en 
un análisis cuidadosamente razonado refuta la validez de este aserto. Sin 
embargo, que el problema es complejo lo indica, por ejemplo, la diferen¬ 
cia en el grado de localización de razas de sustrato entre las alondras de 
África y de Asia. (Vaurie, 1951a:442-446). 


4) Variación geográfica del polimorfismo equilibrado 

La mayoría del polimorfismo que se encuentra en la naturaleza, como 
liemos visto en el Capítulo IX, se debe a un equilibrio delicado entre tres 
(o más) genotipos, cuando el heterocigote Aa por término medio supera 
selectivamente a las dos clases de homocigotes AA y aa. Este equilibrio 
delicado tiende a cambiar con las estaciones y cabría esperar que fuera 
algo distinto de localidad a localidad. En otras palabras, cabría esperar la 
aptitud relativa de los tres genotipos AA, Aa y aa a someterse a la varia¬ 
ción geográfica. Así sucede de hecho; se ha encontrado variación geográ¬ 
fica en todo caso de polimorfismo bien estudiado. Dar una lista de ejem¬ 
plos de polimorfismo geográficamente variable equivaldría a enumerar 
todos los casos conocidos de polimorfismo. Batteson (1913:121) ya conoció 
unos cuantos. Otros si* han recogido en las revisiones de Mayr (1942, 
1951a), Ford (1945), ITuxlcy (1955a,b), Voipio (1950) y Andrewartha y 
Birch (1954:681) y en otras comunicaciones sobre polimorfismo citadas en 
los Capítulos VI1 y IX. Entre los estudios más detallados de la varia¬ 
ción geográfica del polimorfismo en géneros o especies particulares pode¬ 
mos mencionar los verificados en el hámster (Gershenson, 1945), la ardilla 
Sátiras en Finlandia (Voipio, 1957; Fig. XI-5), la estructura de los dientes 
del ratón campestre Micro! as arvalis (Zimmermann, 1952; Stein, 1958), las 
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FORMA INTERMEDIA MORFO OSCURO (NEGRO) SOLO MORFO ROJO 

FORMA INTERMEDIA +M ORFO ROJO(BLANCO) 


Vic XI-5 Variación geográfica del polimorfismo en la ardilla Selurus vulgar¡s en Finlandia, 
reglones £Tx son las bandas principales de vegetación. La región -la -par 

la Finlandia meridional, con poca frecuencia de los morios oscuros y rojos de a n» and a 

septentrional, con mucha más frecuencia de estos morios. (Para detalles, vease Vo.p.o, 1957.) 

collalbas Oenanthc (Mayr y Stresemann, 1950), arao Una (Southern, 19 W), 
los peces Xiphophorus (Gordon, 1947), los abejorros Bombas (Reinig, 193 J), 
la mariquita Harmonio axtjridis (Dozbhansky 1933; Komai y 
1951), las ordenaciones de genes en Drosoplnla (Dobzhansky, 1951, la 
son y Stone, 1952) y el crustáceo Sphaeroma (Hoestland, 19ob). 

De estos estudios surgen algunas generalizaciones. Ilay algunas espe¬ 
cies que muestran un grado bastante alto de polimorfismo por todo su 
ámbito, otras que son sumamente polimorfas en algunas regiones y has- 
tante uniformes en otras. Entre las que son bastante polimorfas en genend 
cuentan, por ejemplo, las collalbas Omanthc plcschanka h*pa,,,ca , neo a 
„ montícola (Mayr y Stresemann, 1950); o, en el genero D ros'gh.a D. m - 
¡istoni (Dobzhansky, 1957b) y suboscura (Slumm-Zoll.nger 1953). Las mis¬ 
mas cuatro ordenaciones de genes de D. willislom que son las mas comunes 
en el sur del Brasil son también las más frecuentes en Cuba y I lorie a 
(Tovvn.se, d, 1952; Dobzhansky, 1957b). Una pauta distinta se observa en la 
polilla polimorfa Zijgaena ephialtes, que muestra mucha fijación regional. 
En Italia y en Yugoslavia sólo se encuentra el morfo amarillo con alas 
posteriores coloreadas; en las partes occidental y septentrional del ámbito 
desde Francia a Rusia) sólo se da la forma roja con alas posteriores ne¬ 
gras. La especie es sumamente polimorfa en las regiones intermedias (Bo- 

vey, 1941). 
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Si uno singulariza el gene de un determinado morfo v lo sigue por el 
margen de una especie se pueden hacer las siguientes generalizaciones: 

gencS raros con Secuencia poseen distribuciones locales muy restringidas- 
el mismo gene puede reaparecer en partes muy alejadas del margen de 
la especie, liabitualmente con la misma rareza; 2) donde el margen de la 
especie sea esencialmente continuo las frecuencias de genes suelen cam- 
lar clmalmcn^ y los clinos de morfos suelen ir paralelamente con los 
gradientes de clima (Komai, Chino y Hosino, 1950; Fig. 1X-3); 3) en la peri- 
er.a o en parles aisladas del margen de la especie generalmente se pier¬ 
den algunos genes mientras que otros pueden “fijarse" (frecuencia de 100 
por ciciitoj# 

La naturaleza adaplativa de esta variación, en la mayoría de los casos 
es una mera hipótesis basada en las diferencias selectivas conocidas entre 
genotipos en los casos de polimorfismo equilibrado. El polimorfismo geo¬ 
gráficamente variable era un fenómeno bastante misterioso antes de haber¬ 
se comprendido bien la plciotropía y de haberse comprobado que la poi¬ 
co,, vis,ble del fenotipo determina sólo una parte del valor selectivo 
i< un genotipo. La importancia del componente fisiológico invisible del 
fenotipo se demuestra por las diferencias selectivas con frecuencia nota¬ 
bles entre heterocigoles y homocigotes dominantes, que no se pueden dis¬ 
tinguir por el aspecto (véase en los Capítulos VII y IX un estudio más 
pleno de Jos factores pleiotrópicos crípticos). 

nv, C f ,nbí ! rg0 ’ hay , a] &' nos casos en los que la variación geográfica mis¬ 
ma del fenotipo visible es claramente adaptativa. Así sucede con parte de 

la variación microgeográfica de especies polimorfas adaptadas al sustrato 
como son los caracoles Cepaea nemoralis y Littorina ohtusata. Aún se 
cumple mas en el polimorfismo mimético en el que la frecuencia de los 
tipos mime-ticos de distintas regiones está determinada por las frecuen¬ 
cias locales de las especies que sirven de modelo. El paralelismo, en la 

y, fia a , 1 1 • # V 0 de las especies miméticas ofrece 

selecdón ParllCU armenlG COnvincentes de ,a sensibilidad del proceso de la 


Conclusiones 


Los descubrimientos surgidos del estudio de la variación geográfica 

I f e r C ‘ d °r ,m ‘ m - PaC ' n t CÍSÍV ° S ° bre Cl desarrollo del pensamiento evo- 
I "' l La r°r lns P™eros mendelianos de que las mutaciones 

son idgo drastien y quebrantad™ y sin ninguna relación con la selección 

i ■■ 7 ,nve v g T S la variación scogtófica a adoptar una Ínter- 
Í S a m “T- a n ue#ra de las diferencias geográficas, el ca- 
t Sradual de los cambios de población a población, la correlación 
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evidente con factores del medio, en pocas palabras todos los hallazgos de 
los investigadores de la variación geográfica desmentían la teoría de la 
mutación de De Vries. Cuando los genéticos mismos demostraron el error 
de la teoría de la mutación y, no sólo adoptaron la idea de las mutaciones 
pequeñas, sino que comenzaron a admitir la importancia selectiva del 
medio, no hubo ya ningún obstáculo para reconciliar a los genéticos con 
los investigadores de la variación geográfica. Estos últimos abandonaron 
su interpretación lamarekiana excepto unos cuantos que siguieron sin en¬ 
terarse de la refutación de los conceptos de De Vries por la genética 
moderna. 

Para la mente humana resulta difícil enfocar a la vez dos fenómenos 
distintos o dos aspectos distintos de un mismo fenómeno. El resultado es 
que tenemos una biología evolutiva con muchas dicotomías falsas: para 
mencionar unas cuantas, tenemos razas ecológicas y geográficas, barreras 
ecológicas y geográficas, variación adaptativa y filogénica. Goldschmidt 
(1940, 1948a) incurre en este error, cuando considera el papel de la varia¬ 
ción geográfica en la especiación. Destaca correctamente que “la mayo¬ 
ría, si no todos los caracteres diferenciales de subespecie y de categorías 
todavía más bajas, son directa o indirectamente adaptativas , pero luego 
saca la conclusión de que tales hechos no tienen nada que ver con la espe¬ 
ciación y la evolución filogénica. lista conclusión se basa en el supuesto 
arbitrario de que un organismo tiene dos lotes de propiedades genéticas, 
una relativa a la “adaptación existencial” como la denomina y otra rela¬ 
tiva a los cambios genéticos de importancia evolutiva. De hecho, todas 
las pruebas disponibles indican que_no-oxiste 4«1 distinción. Un organismo 
no posee sino un solo genotipo.' La adaptación a condiciones locales y al 
/cambio evolutivo son dos aspectos del mismo fenómeno genético, el ajuste 
continuo de un complejo integrado de genes a un medio cambiante. 

El estudio de la variación geográfica se ha traducido en un numero 
de conclusiones bien establecidas. 

1) Cada población de una especie difiere de todas las demás genética¬ 
mente y si se aplican ensayos sensibles también biométricamente y de 
otros modos. 

2) El grado de diferencia entre distintas poblaciones de una especie 
varía desde una identidad casi completa a una diferenciación casi al nivel 
de especie. 

3) La región ocupada por poblaciones superficialmente idénticas puede 
ser muy pequeña, como en algunos caracoles terrestres, o cubrir todo el 
margen de la especie como en algunas especies gemelas. 

4) Los diversos caracteres de una especie pueden y suelen variar con 
independencia. Por ello, las poblaciones vecinas concuerdan en algunos 
caracteres y difieren en otros. 
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5) Todos los caracteres empleados para distinguir especies entre sí se 
sabe también que están sometidos a variación geográfica. 

6 ) Los caracteres de una población dada tienen, al menos en parte, una 
liase genética y tienden a permanecer en la mayoría de los casos bastante 
constantes a lo largo de los años. 

7) La variación geográfica como un todo es adaptativa. Adapta cada 
población a la localidad que ocupa. Sin embargo, no todas las manifesta¬ 
ciones fenol ¡picas de esta adaptación genotípica son necesariamente adap¬ 
tativas. 

8 ) La adaptación ecotípica de poblaciones locales constituye una fuer¬ 
za evolutiva centrífuga. Conduce a un aumento de la diversidad genética 
de la especie y se traduce, como subproducto del flujo de genes, en un 
reajuste continuo de los complejos de genes locales. 

La variación geográfica es un fenómeno de población que ha contri¬ 
buido mucho a nuestra comprensión de la naturaleza de la especie. De¬ 
muestra que (4 concepto tipológico de especie no es adecuado. Permite 
deducir que gran parte, si no toda la variación, es una respuesta adaptativa 
a las diversas exigencias ambientales variables. Algunos componentes va¬ 
riables del fenotipo, como el tamaño general, las proporciones y el color 
general, suelen ser claramente adaptativas. La variación geográfica de otros 
componentes, como ciertas pautas de color, no parecen directamente adap¬ 
tativas, pero con frecuencia pueden probarse, por un análisis apropiado, 
que estos fenotipos “neutros” son manifestaciones externas de genotipos 
que regulan a la vez caracteres fisiológicos crípticos establecidos y mante¬ 
nidos por selección natural. 

La respuesta adaptativa de las diferentes poblaciones de una especie 
afecta de muchos modos a la estructura de una especie como un todo. 
Estos diversos aspectos de la estructura en poblaciones de una especie se 
estudiarán en el Capítulo XIII. 


Capítulo XII 


LA ESPECIE POLITIPICA DEL TAXONOMISTA 


El concepto de especie adimensional está descalificado y solo resu ta 
válido para el naturalista local. Solamente en la situación local la espe¬ 
cie” coincide con el “demo”, con la población local. Sumando las propie¬ 
dades de especie y de población unitaria, la especie adimensional tiene 
una simplicidad, cuyas virtudes el naturalista incansablemente exalta. Sin 
embargo, en su fuerza radica también su debilidad: este concepto de es¬ 
pecie sólo puede aplicarse a la situación local. 

Este hecho de que la especie adimensional constituya una simplifica¬ 
ción excesiva se impuso muy poco después de su introducción en la lite¬ 
ratura biológica, y de hecho ya se observó en los días de Linnco. Dos pro¬ 
cesos, en particular, contribuyeron a desacreditar gradualmente el con¬ 
cepto de la especie tipológica, monotípica. Ambos fueron consecuencia de 
las exploraciones extensas en los siglos xvm y xlx que transformaron al 
naturalista local en un explorador de grandes trayectos. Este exp orador 
descubrió nuevas poblaciones locales «pie diferían algo de la población 
que se producía en la localidad tipo de una especie antes conocida. L.nnco 
v (sus seguidores) se enfrentaron con este descubrimiento de la variación 
geográfica denominando a las poblaciones (pie se desviaban variedades , 
como a las restantes desviaciones del tipo de la especie. Uso el misino 
término, pues, para las razas geográficas, para las razas animales y plantas 
domésticas, para las variedades no genéticas, así como para los sports de 
los horticultores (véase luego “La variedad”). Un ejemplo es el modo de 
tratarse por Linneo (1758) las razas humanas. Reconoció bajo Homo sa¬ 
piens seis variedades, cuatro de los cuales eran razas geográficas. A) Ame 
ricanus B) Europacus, C) Asiaticus, D) Afcr, mientras que las otras dos 

eran monstruosidades o míticas. 

Pallas, sólo poco después, utilizó el término varíelas incluso con mas 
frecuencia y en la mayoría de los casos en el sentido de raza geográfica. 
A su debido tiempo un número creciente de especies de los taxonomías 

presentaban “variedades geográficas . 
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P . Lspcr ’ cn su , e r nsa y° de 1781 > varietatibus (pág. 18), fue, al parecer 
“ Panero que diferenció deliberadamente “variedades accidentales” que 
| el denomino vandales, y “variedades esenciales”, que denominó subespe- 
cíes. En la practica, las “variedades esenciales” eran razas geográficas las 
ü subespecies de a terminología moderna. El uso de “variedades” geográ- 
É razas 0 ' s,,bes pecies en la taxonomía animal al principio se difundió 

S,n e, f nbar g°> a P artír de H. Schlegel (1844), las subespecies 
se . , con fre C"encia creciente en los grupos mejor conocidos de 
| animales lo que se tradujo en el reconocimiento de un número creciente 
Slír de es P ecies pohtipicas. 

fe El segundo factor que minó el concepto de especie monotípica radicó 

K| de modo análogo, en el “coleccionismo geográfico”. A medida «me fue 

I n 1 1C j ,,r conocida la fauna del mundo, se produjo con frecuencia creciente 

1 d hecho , de í l l,e dos especies alopátridas que inicialmente se creía que 

| f ra " fota, mente distintas estaban conectadas por poblaciones intermedias, 

H “ ,ter 8r ad >>ales. El sistemático honrado no tenía otra opción más que re- 

hJ d "^! r ,as llos es P ecaes al ran 8° de subespecies y reunirlas, junto con las 
IBk poblaciones intermedias, en una única especie politípica extendida. 

^ r ¡ nita # st *"os aclararlo con el ejemplo de las aves del grupo Passcrclla 
|S| Y Cuatro especies similares de gorriones se descubrieron en 

mi “ eS ‘ e d ® Norteamérica por los primeros ornitólogos exploradores: el Fox 

Kfe. Spa 7°iy { S *ZÍ h ' Í ÍaCa> Merrem ’ 1786 )> el Swa.np Sparrow (P. aeowia- 
na l LatI,a,n * 179 °)' el Son g Sparrow (P. melodía, Wilson, 1810) y el Lin- 

jE "° n . S P anox y. H, ' c ° lni ' Audubon, 1834). Durante la exploración del 

K ’ 3 med,ai ° S dc sí « ,ü x,x ’ s <* descubrieron nuevas formas de Passc 

ffeíY I,0r T' [ tr ' aS ÍS,aS Í,C Kodíak «•*&>*). en Alaska (rufina), en 
Wjk ~ ,lfo ™ ,a (W'M*) y en Arizona (fallax). Estas formas se describieron 
HWcomo especies ponjue a sus descubridores les parecían que diferían en- 

el ' aS tan ' w a,m °, ,as cualro especies originales del este de Norteamé- 
^«nca. Sin embargo, al proseguir la exploración ornitológica de Norteaméri- 

M|Y ° , SC Ü nconln, ™ n n,, Y aS P ol,,aciones que eran intermedias entre las 
KjT™ es P cl N ! os OLdd entales y entre ellas y el Song Sparrow (melodía) 
t|f ¡¡f E , e de Nor, ea"ie r, ca. En conclusión, las cinco “especies” terminaron 
^^or reducirse al rango de subespecies y por reunirse en una sola especie 

• ™ ' T' 1 *’ C S ?i g S P arrow ( p<i sscrclla melodía) que comprende más de 

£$*•-30 subespecies (Fig. XI1-1). 1 

ÍWa , u " C Í em P¡° c,as t ÍC<> dc ,a fustón dc “especies” alopátridas que resulta 
del estudio de cadenas de poblaciones es Muralla, el caracol terrestre 

de Sicilia (primeramente incluido en "Hclix"). Kobelt (1881) estu- 

c ° CitaS P° b a , C,0nes dc cara colcs y describió sus hallazgos de modo grá- 
neo y encantador: ' . 6 
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Fin. XII-1 • Pautas de distribución de especies politípicas de un ave. Los muñereis señalan 
los márgenes en que crían 34 subcspecies de Song Sparrow, Passrrella melodía. (Según 


Miller, 195G.) 
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Como resultado de la exploración metódica de las montañas que rodean la Conca 
d'Oro (el valle donde se encuentra Palermo) llegué a la conclusión irresistible de que 
los cambios observados en las caracoles que viven en estas montañas se producen en 
una dirección muy definida y con arreglo a reglas definidas. Desde San Ciro al este, 
hasta Cato Gallo al oeste, la altura de las conchas de los caracoles aumenta con regu¬ 
laridad, las espiras se hacen más bulbosas y el peristoma se vuelve hacia atrás, llelix 
globularia Zíegler, se transforma en llelix plattjchela Menkc t y pica y ésta se transforma 
hacia el oeste en llelix sicana , haciéndose cada vez más bulbosa, en tanto que en una 
dirección distinta a partir de él resulta llelix rosaliac ... 

El estudio anatómico del material vivo, que Mr. Wiegmann tuvo la amabilidad 
de emprender, no consiguió revelar ninguna diferencia. Parece indudable que llelix 
globularis , pía t y chela y sicana , y sin duda también muralis , son sólo formas de una 
misma especie (pág. 02). 

Estoy seguro de que puedo afirmar con confianza que las investigaciones ulteriores 
que se efectúen en las montañas de Sicilia descubrirán nuevas formas intermedias y que 


finalmente todos estos caracoles desde el oeste de Sicilia se reunirán en una sola 
especie que, sin embargo, estará muy lejos de concordar con el concepto habitual 
de especie. Sólo restan en Italia meridional dos círculos de formas de iberas (caracoles), 
que, sin embargo, están bien separados según mis experiencias: el de llelix strigata. 
en el que también incluyo umbrica , surrentina, carseolana , Mariannae , sígnala, y, en 
Sicilia, nebrodensis y lluetiana; y el de muralis , con globularis , platijchcla , sicana, 
provincialis , Aschcrac , Tibcriana y así hasta seabriuseula (pág. 05). 

¿Qué tendría que hacer el sistemático con tales circulas de formas? Se encuentran 
no sólo en los caracoles iberas , sino también en los Macularias , Levantinas , Catnpy- 
lcas f etc... Con suficiente material grandes grupos de especies se fusionarán en una 
sola especie colectiva, lo (pie haría sumamente difícil la clasificación. Por esto sigo 
una regla sencilla, práctica por poco científica que pueda ser. Considero una especie 
genuina lo que puedo diagnosticar .sin largas y cuidadosas comparaciones y medidas. 
Lo que puedo distinguir sólo por medidas precisas lo denomino variedad. Hasta ahora, 
esta regla sencilla me ha resultado muy útil (pág. 66). 


Kobelt describe claramente el conflicto entre las definiciones morfológi¬ 
ca y biológica de especie. Casi siempre que se produjo tal conflicto en los 
primeros días de la zoología sistemática, se decidía en favor de la defini¬ 
ción morfológica de especie. 

Toda la historia del desarrollo del nuevo concepto de especie esta por 
escribir. Mucho material importante ha sido recogido por Píate (1913). 
Renscli (1929, 1934), Stresemann (1951), Mayr (1942, 1957a), y otros auto¬ 
res en sus bibliografías. La historia completa llenaría un volumen y los 
comentarios que siguen no son sino una introdución al vasto tema. El 
cambio desde la especie tipológica-morfológica a la especie politípica, 
definida biológicamente, se produjo gradualmente y con velocidades dis¬ 
tintas en los distintos campos de la taxonomía. No está claro todavía en 
que medida diversos autores llegaron a sus ideas con independencias v 
en qué medida influidos por otros. 
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En lo que respecta a la ornitología, este desarrollo puede rastrearse 
en Glecer (1833), que intentó sistematizar las reglas de la variación gco- 
gráfica en el color? en Schlegel, que desde 18U apHc6 consecuenteoren.e 
designaciones trinómicas a las poblaciones alopatndas; a Cassin Bair ) 
Coues eme utilizaron los trinomios por extenso y redujeron al rango de 
subespecies todas las “especies” intermedias; en Seebohm (1888) que aplico 
el concepto de expectación geográfica al estudio de la variación geográfica 
en las ates; y filialmente en Kleinschmidt y Harten, que añadieron e 
principio de variación geográfica como criterio de coespecificidad .Todo 
estudio de la variación geográfica lia contribuido a poner en duda el con¬ 
cepto de especie linneana de modo que todos los autores mencionados en 
el Capitulo XI como iniciadores del estudio de la variación geográfica, en 
mamíferos, peces, caracoles e insectos tienen también importancia en la 
historia del concepto de especie politípica. Entre los investigadores 
insectos los primeros que liicieron aportaciones directas o indirectasal 
desarrollo del concepto fueron Weissmann, Eimer y Staudinger y poste o 
mente en particular* Karl Jordán. En una serie clásica de revisiones d 
géneros v familias, Jordán llegó a un concepto de especie que lia servido 
de modelo para todos los investigadores posteriores (Mayr, 1955b). 

Problemas de la especie politípica 

El desplazamiento desde la especie adimensional a la multidimensional 
plantea problemas prácticos y conceptuales. Los dos conceptos son ra - 

cálmente distintos (Mayr, 1957a): la especie adnnens, onal se define obe 

tivamento (no arbitrariamente) por la solución de continuidad. que la se 

. . \ mientras que la especie politípica esta 

d real o potencial genética de poblado- 

nes alopátridas. Este hecho no puede determinarse sino de modo arbitra- 
rio en muchos casos. La especie adimensional es un fenómeno singular 
la especie multidimensional es un fenómeno de grupo, un fenomen 

“'l? mayoría de los taxonomistas lian cerrado los ojos_a las consecuem 
cias de este cambio y continúan usando el termino de especieaunque 
ha llegado a significar algo muy distinto de la especie de Lmneo. Klein 
schmidt (1900) tal vez fue el primero en percibir el cambio. Razono ju 
ficadamente, que la especie politípica es en la naturaleza una categoría 
superior puesto que está formada, con mucha frecuencia, por la reunión de 
muchas especies locales, como, por ejemplo, por la reunión de las diversas 
“especies” de gorriones en el Song Sparrow politipico. Pretendía que 
sultana confuso utilizar el término linneano de especie para estai calegona 
colectiva "superior” y propuso el término Formenkreis (circulo to¬ 


para de otra especie (simpátrida) 
caracterizada por una continuida 
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mas). Renscli (1929) señaló cjue este término había sido usado anterior¬ 
mente en paleontología para un fenómeno diferente y también que Klcin- 
sclnnidt no distinguía claramente entre especies politípicas verdaderas y 
grupos de especies alopátridas. Por ello introdujo el término Rassenkreis 
(circulo de razas) para la especie politípica y reservó el término de “espe¬ 
cie” para la especie menotípica. Esta propuesta de una nomenclatura dua¬ 
lista encontró pocos partidarios, en particular desde que pronto se com¬ 
probó que la mayoría de las denominadas especies monotípicas son 
agregados de poblaciones genéticamente distintas y, por tanto, categorías 
colectivas. El término Rassenkreis tenía la desventaja adicional de que su 
equivalente inglés (como el castellano) sugiere una disposición circular 
de las razas por lo que con frecuencia se lia aplicado incorrectamente a 
casos de superposición circular. La terminología conveniente “especie mo- 
notípica" y “especie politípica” se propuso por primera vez por Iluxley 
(1940) y ahora se ha adoptado casi universalmente. Una especie politípica 
puedo definirse como una especie que contiene dos o más subespecies. 
Una especie monotipica como una especie que no se divide en sub- 
especies. 


La EXISTENCIA DE ESPECIES POLITÍPICAS EN EL REINO ANIMAL 

La existencia de especies politípicas se lia establecido en la mayoría de 
los grupos de animales. Han recogido abundantes ejemplos Rensch (1934, 
1947) Iluxley (1940, 1942), Mayr (1942), Schilder (1952) y otros autores. 
Revisiones más especializadas so lian hecho para las aves (Mayr, 1951a), 
reptiles (Laurent, 1952), animales de caza (Voipio, 1950), mariposas (Re- 
mington, 1951) insectos (Ilubbell, 1956), animales de agua dulce (Brooks, 
19571»), para mencionar unos cuantos. Algunas de las mejores publicacio¬ 
nes taxonómicas actuales están dedicadas a efectuar revisiones o mono¬ 
grafías detalladas de especies politípicas. Recogerlas supondría citar la 
mayor parte de la moderna literatura taxonómica. Las que recientemente 
me han llamado la atención tratan de mamíferos (Hall, 1951; Blair, 1950), 
aves (Miller, 1941; Vaurie, 1949; Galbraitli, 1946), reptiles (Klauber, 1946, 
1947; Rodgers y Fitch, 1947), ranas (Moore, 1944), salamandras (Hairston 
y Poope, 1948), peces (Gordon, 1947; Miller, 1948) y casi todos los grupos 
de insectos, isópodos terrestres (Vandel, 1951, 1953; Fig. XII-2), crustáceos 
(d’Ancona, 1942; Tonolli, 1949; Kicfer, 1952; Penn, 1957; Johnson, 1960), 
milípodos (Hollinan, 1951), escorpiones (Vacilón, 195S), arañas (Holm, 
1956), y muchos moluscos. Otros ejemplos se citan en el Capítulo XI. 

Rensch (1929, 1947) lia llamado repetidas veces la atención sobre la 
existencia igualmente difundida de especies politípicas entre animales ma- 
, rinos. Este hecho está muy enmascarado por la nomenclatura habitual en 
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Fie. XI1-2. Una es pee ir politípica de ¡sópenlo terrestre ( Pliiiintiioniscwt) procedente del sur 

<le Francia. (Según Vanelo!, 1953.) 


la mayoría de los grupos marinos. Las poblaciones alopátridas suelen con¬ 
siderarse “variedades” si sólo son ligeramente diferentes y especies genui- 
nas si difieren lo suficiente para diagnosticarse por caracteres clave. Hay 
una gran necesidad de proseguir la labor de vanguardia de Doderlein 
(1902) y unir los animales marinos en especies politípicas, aunque la labor 
de Tortoncsc (1950) y de sus colaboradores indique que algunas de las 
“subespccies” de Doderlein no sean sino variantes individuales. Una revi¬ 
sión en curso de los equinoides de aguas someras de las Antillas lia reve¬ 
lado que, con una sola excepción, todos eran miembros de especies poli- 
típicas (Mayr, 1954b). Un estudio de la monografía de Mayer de la medusa 
(1910) muestra que lo mismo sucede en este grupo de animales marinos. 

Está ya bien establecido (pie la existencia de especies politípicas es un 
fenómeno universal en el reino animal. No se conoce tribu ni familia en 
la (pie no se hayan encontrado especies politípicas cuando se lian buscado. 
Se conocen incluso en animales tan uniformes morfológicamente como 


como 


Drosophihi (Patterson y Stone, 1952). Las afirmaciones de algunos autores 
contemporáneos de que faltan especies politípicas en las familias en que 
están especializados se basan, o en un conocimiento insuficiente de estas 
familias (no se dispone de bastantes ejemplares periféricos o de poblacio- 
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nes periféricamente aisladas) o a la tendencia de algunos autores a con¬ 
siderar todo grupo geográfico morfológicamente distinto como especie. 

Este fenómeno de la especie politípica no está restringido a los ani¬ 
males. La mayoría de las especies de plantas, a menos de estar sumamente 
localizadas, muestran alguna variación geográfica, y esta variación basta 
con frecuencia para justificar el reconocimiento por la nomenclatura de 
razas locales o regionales. La frecuencia de especies politípicas en las plan¬ 
tas a veces se pasa por alto, porque está enmascarada por formas más no¬ 
torias de variación, como las causadas por poliploidia, apomixia e hibrida¬ 
ción. Por ello solo recientemente los botánicos comienzan a seguir la labor 
de vanguardia de Wettstein y Cajander. Como en los animales, las espe¬ 
cies politípicas son más frecuentes cuando los márgenes son insulares, es 
decir en regiones montañosas y en archipiélagos (véase también Stebbins, 
1950; Crant, 1952a, 1957; Lewis, 1956). 


El. VAÍ.OH DEL CONCEPTO DE LA ESPECIE POLITÍPICA 

Reuniendo numerosas “especies” alopátridas más o menos aisladas y 
morfológicamente distintas en especies politípicas se ha conseguido no 
sólo el resultado práctico de perfeccionar mucho la clasificación de los 
animales, sino también se ha abierto el camino para una mejor comprensión 
del proceso de la cspeciación (Capítulo XVI). 

Simplificación del sislcma. El efecto más inmediato y notorio del méto¬ 
do es una simplificación del sistema. El hecho se ilustra muy bien con 
unas cuantas cifras. La lista última completa de las aves del mundo (Shar- 
pe, 1909) comprendía unas 19 000 especies genuinas. La ordenación de 
estas especies (y de muchos centenares más, descubiertas desde 1910) en 
especies politípicas ha reducido el número total a unas 8 600 (Mayr y Ama- 
don, 1951). Hall (195J) consiguió reunir 22 especies descritas de coma¬ 
drejas americanas en cuatro. Varios miles de “especies” de mamíferos 
eurásicos se han reunido por Ellerman y Morrison-Scott (1951) en unos 
700. Unas 30 ó 40 "especies” de Coregonus holoárticos se han reducido 
por Svardson (1957) a cinco especies. Mucha mayor importancia tiene de¬ 
volver a la categoría de especie pensamiento biológico y homogeneidad. 
Se encuentran unas 28 000 subespecies en 8 600 especies de aves, y es evi¬ 
dente que supondría una evaluación sistemática bastante confusa si se 
diera el mismo rango a estas subespecies que a las especies plenas. Sin 
embargo este tratamiento desigual es habitual en muchos de los grupos en 
los que el concepto de especie politípica no se ha adoptado todavía y 
en los que toda población aislada se clasifica como especie plena. 

Un beneficio más de la adopción de especie politípica es que luí con¬ 
tribuido a reevaluar y a simplificar la clasificación de géneros. Por ejem- 
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pío., en cuanto las 19 000 especies nominales de aves se agruparon en es¬ 
pecies politípicas resultó evidente «pie muchos de los pretendidos géneros 
eran monotípicos. Cada uno de tales géneros no era sino la designación 
de una especie morfológicamente distinta. El genero, así definido, coin¬ 
cidía con la especie politípica y no conseguía su verdadera función, a sa¬ 
ber, la de indicar una relación entre especies. Para restablecer el equili¬ 
brio fue necesario hacer una gran reorganización de géneros aviares que 
los redujo desde 6 000-7 000 (número reconocido por varios autores hacia 
1920) a unos 1 700 ó 1 800 (número habitualmente admitido); en el curso 
de la reevaluación del género ha sido posible mostrar que las diferencias 
“morfológicas” distinguen casi cada dos especies (excepto las especies ge¬ 
melas), v que las meras diferencias morfológicas no constituyen, pues, un 
criterio genérico aplicable. De hecho, diferencias morfológicas bastante 
estrictas pueden a veces encontrarse incluso entre subespecies diferentes 
de una misma especie politípica. Definir el género como un grupo de es¬ 
pecies relacionadas permite una considerable simplificación de la clasifica¬ 
ción de géneros. Conduce, por ejemplo, en las familias opiliónidas Phalan- 
godidae y Cosmetidac a reducir el número de géneros desde 108 a 11 
(Goodnight y Goodnight, 1953). No resultaría extraño que la aplicación 
del concepto de especies politípicas a animales fósiles, en particular a los 
invertebrados fósiles, condujera a una simplificación del nivel de especie 
y género semejante al que ha experimentado la ncontología. 

Valor curístico. La aplicación del concepto de especie politípica ha re¬ 
sultado particularmente fructífero para elucidar situaciones taxonómicas 
complejas. En cada caso fuerza a decidir de modo inequívoco si dos for¬ 
mas deben o no considerarse coespecíficas. La necesidad de clasificar gran¬ 
des números de “especies nominales” y de “variedades en especies po¬ 
litípicas, biológicas, no sólo se ha traducido en un gran refinamiento de 
la técnica taxonómica, sino que ha descubierto la ruta por la que las po¬ 
blaciones alcanzan el nivel de especies. Los criterios por los que especies 
previamente separadas se reúnen en especies politípicas se ha discutido 
en la literatura taxonómica (Rensch, 1934; Mayr, Linsley y Usinger, 1953). 
Entre las cuestiones que hay que considerar cuentan las siguientes: si las 
poblaciones son simpátridas o alopátridas; si, cuando son alopátridas y 
están en contacto mutuo, presentan indicaciones de flujo de genes (hibri¬ 
dación) en la zona de contacto; y si, cuando están completamente aisla¬ 
das, muestran el grado de diferenciación morfológica típico de las especies 
indiscutiblemente simpátridas del grupo. Con una conveniente considera¬ 
ción de estos criterios, en la mayoría de los casos puede desentrañarse el 
grado de relación v pueden distinguirse los grupos de formas alopátridas 
que deberían considerarse como especies politípicas. En algunos casos las 
relaciones son tan complejas que una ordenación satisfactoria sólo puede 
alcanzarse lentamente, por tentativa y error. Las serpientes del oeste 
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de Norteamérica del complejo Thamnophis ordinoides ilustran el caso. 
En un análisis muv profundo, Fitch (1940) reconoció once formas que 
clasificó en tres especies: ordinoides (nueve subespecies de las (pie la 
mayoría poseen márgenes que se imbrican), hammondii y digueti. Mayr 
(1942) volvio a analizar los datos de Fitch y, aplicando el concepto de 
especie politípica, dividió el complejo muy acusadamente en tres especies 
politípicas ordinoides, coucliii (que incluye hammondii y digueti) y ele- 
gans. Esta disposición elimina la existencia ilógica de diez áreas con..“sub¬ 
especies simpátridas, aisladas en la reproducción, pero que dan lugar a 
dos zonas de hibridación considerada .interespecífica. Una de éstas fue eli¬ 
minada por Fox (1948a), que mostró que no existe intergradación entre 
ordinoides y la “ atratus ” de algunos autores (= terrestris) y que la última 
pertenece a elegans. Esto sólo deja una zona de hibridación en la cuenca 
del rio Klamath (l 1 ig. XI1-3). La intergradación entre biscutatus v elegans 
y la libre hibridación entre elegans biscutatus y couchii In/drojMa de¬ 
muestra que el aislamiento reproductivo entre elegans y couchii se ha 
roto por completo. La especie couchii es, además, un buen ejemplo de su¬ 
perposición circular, puesto que los eslabones terminales de una cadena o 
razas, atratus y hammondii se superponen ahora en las comarcas de Mon¬ 
terrey y San Luis Obispo sin cruzamiento (Fox, 1951). Estudiando la con¬ 
ducta de cada población con respecto a otras poblaciones alopátridas o 
simpátridas lia sido, pues, posible llegar a un cuadro mucho más equi¬ 
librado de relaciones. 


Limitaciones y exageraciones. Un estudio de la especie politípica resul¬ 
taría incompleto sin señalar las limitaciones de este método. Algunos auto¬ 
res han llegado al extremo de suponer que la alopatría por sí misma es 
prueba de coespcciíicidad. Esto no es verdad. Una población geográfica¬ 
mente aislada puede o no ser coespecífica de la población alopátrida con 
la que esté más íntimamente emparentada. El mero hecho del aislamiento 
geográfico sólo facilita una información equívoca acerca del aislamiento 
reproductivo, que sólo constituye el criterio de la diferenciación específica. 

No cabe duda de que la aplicación de la especie politípica se ha lle¬ 
vado demasiado lejos en muchos casos, al aplicar por primara vez el con 
ceplo sistemáticamente a un grupo de animales. Mayr (1951a) da una se¬ 
rie de una docena de pares de especies de aves que, en tiempos, se consi¬ 
deraron coespecíficas; Vaurie (1955) añadió otros varios. En la mayoría de 
estos casos las dos especies eran o completamente alopátridas o sólo se 
superponían en una estrecha zona marginal sin ninguna señal de intergra¬ 
dación. Esta falta completa de intergradación en una zona continental, en 
ausencia de barreras geográficas, se considera hoy como prueba de una 
diferenciación específica. En su revisión de la mariposa Papilio machaon, 
Eller (1939) incluyó una serie de formas norteamericanas en esta especie 
politípica. Sin embargo, un análisis genético efectuado por Clarkc y Slicp- 
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HIDROPHILA 


ELEGANS 


INTERMEDIAS ENTRE ELEGANS 
Y BISCUTATUS 


BISCUTATUS 


1'ig. XI 1-3, Distribución ilc dos especies de serpientes (Tlitmtiioi>his) en el norte de California 
y sur de Oregón. Las dos especies son en gran parte sinipátridas que no se cruzan, pero 
forman poblaciones híbridas (X) en la región del Klaniatli. Es posible que bisciilcilus deba 
algunos de sus caracteres a introgresión desde hydrophita. (Original según Fox, 1951.) 


partí (1955) mostró que varias de estas formas habían alcanzado ya el ran¬ 
go de especies. En una magnífica síntesis, Ellerman y Morrison-Scott (1951) 
lian ordenado de modo muy distinto los mamíferos de Eurasia y de la 
región oriental en especies politípicas. Aquí también resulta bastante evi¬ 
dente que en la agrupación se lia ido a veces un poco lejos. En las for¬ 
mas insulares, análogamente, puede mostrarse a veces que formas que, a 
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primera vista, parecían ser representantes geográficos, no están de hecho 
tan íntimamente relacionadas (Myers, 1950). Resulta evidente de estos 
ejemplos que la provechosa hipótesis de trabajo de que la alopatría indica 
coespecificidad debe comprobarse en cada caso con ayuda de todas las 
pruebas corroborativas posibles. Aunque suele ser fidedigna, la alopatría 
por sí sola no es un índice infalible de coespecificidad. 

Id método de clasificar las poblaciones en especies politípicas está más 
sujeto a venirse abajo donde una especie o grupo de especies esté evolu¬ 
cionando de modo activo. El grupo de especies Thamnophis orclinoides, 
antes estudiado, es un caso señero. En las regiones insulares, la decisión 
de cuáles sean los aislados que deben reunirse en especies politípicas, re¬ 
sulta con frecuencia completamente arbitrario. Las dificultades son espe¬ 
cialmente notorias donde los subgrupos de una especie han cambiado sus 
exigencias ecológicas, y, por una nueva expansión del margen, han entra¬ 
do en contacto secundario con otros subgrupos de la especie. La conducta 
de las poblaciones (pie se encuentran es, con frecuencia, impredecible. 
Además, las formas que se han comportado frente a otras corno genuinas 
especies, aisladas en la reproducción, se asemejan a veces en el fenotipo 
más que lo hacen formas intergraduales o que se cruzan. Tal situación se 
da en muchos grupos de especies de las aves de las islas del mar del 
Sur. Sirvan de ejemplo Rhlpidtira rufifrons (Mayr y Moynihan, 1946), 
E dolisoma tcnuirostm-morio (Mayr, manuscrito), Paclujccphala peclornlis 
(C.albraith, 195G) y VtiUnopus (Cain, 1954b). Los casos de superposición 
circular (Capítulo XVI) son nuevos ejemplos de las dificultades que la evo¬ 
lución a veces presenta a quienes intentan aplicar el concepto de especie 
politípica. 


La ikhminolooía de i.as subdivisiones de la especie 

Como implica su nombre, la especie politípica tiene subdivisiones. Los 
tipos de subdivisiones distinguidas por diversos autores y los términos que 
lian propuesto están influidos por su pensamiento filosófico. Algunos tie¬ 
nen como último objetivo facilitar la tarea formalista, puramente pragmá- 
tiea. de clasificar ejemplares; otros intentan encontrar unidades con signi¬ 
ficado biológico o evolutivo. Aunque nos ocupamos principalmente de as¬ 
pectos evolutivos de la estructura de la especie, no podemos evitar del 
todo discutir términos de un significado taxonómico puramente práctico, 
puesto que estos términos (por ejemplo, el de “subespecie”) se ha em¬ 
pleado mucho en la literatura evolutiva. 
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La variedad 

La variedad (val idas) es la sola subdivisión de la especie admitida por 
Linneo y por los primeros taxonoinistas. Una variedad es algo que se des¬ 
vía del tipo ideal de la especie. En su PhilosopUia Botánico (1751, nume¬ 
ro 158) Linneo la caracterizó como sigue: “Existen tantas variedades como 
plantas diferentes producidas a partir de la semilla de la misma especie. 
Una variedad es una planta cambiada por una causa accidental: clima, 
suelo, temperatura, vientos, etc. Una variedad, en consecuencia, revierte 
a su condición original cuando el suelo se cambia . Una variedad se de¬ 
fine, pues, como una modificación no genética del fenotipo. Su exposición 
de las variedades en el reino animal (núm. 259) indica que Linneo ineluia 
bajo el término “variedad” no sólo variantes climáticas no genéticas sino 
también razas de animales domésticos y variantes genéticos dentro de 
una población. Como ejemplos de variedades en el reino animal señala 
"las vacas blancas y negras, las pequeñas y las grandes, las grasas y las 
magras, las de pelo liso y las lanosas; análogamente las razas do perros 
domésticos”. Un análisis de las variedades admitidas por Linneo en sus 
escritos taxonómicos, indica que comprende una serie muy heterogénea de 
desviaciones del tipo de la especie (Clausen, 1941). Sólo algunas eran ra¬ 
zas geográficas o subespecies genuinas. El término “variedad nació con 
la tara de una ambigüedad inherente. Gran parte de la argumentación 
en el siglo pasado (por ejemplo Gloger, 1833) sobre el significado bioló¬ 
gico y evolutivo de variedad (véase también la discusión de Darwin con 
Wagncr, Mayr, 1959a) se debe al hecho de que en el término se confunden 
dos fenómenos enteramente distintos: a) variantes individuales dentro de 
una población polimórfica; b) poblaciones diferenciales en una especie 

politípica. , 

Cada vez se ha hecho más evidente que esta confusión solo podía re¬ 
solverse restringiendo el nombre de “variedad para uno de los dos com¬ 
ponentes, o abandonándola sencillamente. Cuando los tres grandes siste¬ 
máticos del Tring Museum (Rothsclüld, Ilartert y Jordán) fundaron una 
nueva revista biológica la introdujeron con el siguiente preámbulo edito¬ 
rial (1894, Novitates Zoologicae, 1:1): 

El término variedad, especialmente entre los entomólogos, se lia utilizado indiscri¬ 
minadamente para denotar una variación individual dentro de una especie o razas 
climáticas o geográficas. Por consiguiente, para evitar todos los posdiles errores liemos 
determinado prescindir del término variedad. Para denotar las variaciones individuales 
emplearemos en esta revista el término aberración, y para la forma geográfica que no 
alcance el rango de especie plena el término de subespecie. 
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El abandono del término “variedad” para las razas geográficas es casi 
completo en zoología. Un movimiento similar en botánica no ha conse¬ 
guido aceptación unánime. 

La subcspccic. 

^ ■ ■ 

El término “subespecie” que alcanzó uso general en taxonomía durante 
el siglo xix constituye un sustituto de “variedad” en su significado de raza 
geográfica. En consecuencia el término “subespecie” desde el comienzo 
mismo estuvo lastrado de todas las limitaciones tipológicas del término 
"variedad”. Se consideró una unidad taxonómica análoga a la de especie 
morfológica, con los mismos objetivos pero de un nivel taxonómico infe¬ 
rior. Correspondiendo a la definición de la especie que la considera como 
la categoría que comprende los individuos que se ajustan al tipo de la 
especie, la subcspccic se definía como el conjunto de los individuos que 
se ajustan al tipo de la subespecie. Esta definición indujo a muchos auto¬ 
res a comparar cuidadosamente material procedente de toda localidad re¬ 
cién descubierta con ejemplares de la localidad tipo de una subespecie 
previamente definida. Siempre que un análisis biométrico morfológico pro¬ 
fundo determinaba una diferencia media entre las muestras, el hecho se 
consideraba por estos autores como justificación suficiente para describir 
una nueva subespecie. En los grupos de animales más intensamente estu¬ 
diados este modo de abordar el problema ha permitido una copiosísima 
cosecha de nuevas subespccies y ha amenazado seriamente la utilidad de la 
categoría de subcspccic. 

Este método no es bueno, no solamente porque conduce a dificultades 
prácticas, sino porque su pensamiento subyacente es erróneo. Las especies 
no están compuestas de subtipos uniformes, de subespecies, sino de un 
número casi infinito de poblaciones locales, cada una de las cuales, en las 
especies sexuales, consta de individuos genéticamente distintos. Las di¬ 
ficultades del concepto de subespecie se intensificaron por tentativas per¬ 
sistentes de considerar la subespccie, no meramente como un dispositivo 
práctico del taxonomisla, sino también como una “unidad de la evolución”. 
Cuanto mejor se conoce la variación geográfica de una especie, más difícil 
resulta delimitar subespccies y más evidente se hace que muchas de tales 
delimitaciones son completamente arbitrarias. Wilson y Brown (1953) han 
señalado que cuatro características de la variación geográfica contribuyen 
a estas dificultades de delimitación: 1) la tendencia de diferentes carac¬ 
teres a mostrar direcciones de variación geográfica independientes (véase 
Capítulo XIII); 2) la aparición independiente de poblaciones similares o 
indistinguibles por el fenotipo, en regiones muy separadas (“subespccies 
politópicas”); 3) la existencia de razas microgeográficas dentro de subes¬ 
pecies reconocidas formalmente; y 4) la arbitrariedad del grado de distin- 
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cíúii elegido para justificar la separación subespecífica de poblaciones lo¬ 
cales ligeramente diferenciadas. Cada uno de estos fenómenos muestran 
lo equívoco que resulta el excesivo fraccionamiento de la especie en sub¬ 
especies, particularmente donde las poblaciones contiguas estén enlaza¬ 
das por gradientes de carácter. También se observa que la subespecie, 
(pie enmascara tanta variabilidad Ínter e intrapoblacional, es, en con¬ 
junto, una categoría no utilizable en estudios evolutivos; la subespecie 
como tal no es una de las unidades de la evolución. Sin embargo, esta 
excesiva simplificación es lo que ha hecho de la subespecie un instru¬ 
mento conveniente para el clasificador y lo que explica la repugnancia 
del taxonomista práctico a abandonar este cómodo dispositivo de ar- 
chivamiento. 

La definición moderna de subespecie difiere mucho de la de variedad 
geográfica de Linneo. Intenta enfrentarse con las diversas objeciones antes 
recogidas y puede expresarse del modo siguiente. Una su bespecie es un 
agregado de p oblaciones lo cales de una especie que habitan en una sub- 
dieisión geográfica del margen de la especie ij que difieren taxonómica- 
mente de oims poblaciones de la especie. 

Interesa destacar ciertos aspectos de esta definición: 

1) Una subespccie es una categoría colectiva debido a que toda subes¬ 

pecie consta ele muchas poblaciones locales, todas las cuales difieren lige¬ 
ramente entre si genética y fenotípicamentc. (Véase también Hubbell, 
1954; Doult, 1955.) __ 

2) Toda subespccie tiene un nombre formal (nomenc latu ra trinómi cay 
lo (¡ue evidentemente conduciría a un caos de nomenclatura si cada po¬ 
blación local ligeramente distinta se dignificara por un trinomio. Por ello 
s e consideran subespecie s, solamente cuando difier en “ taxonómicamente”, 
esto es por caracteres morfológicos con valor de diagnóstico. La magnitud 
de estas diferencias taxonómicas sólo puede determinarse por acuerdo 
entre los taxonomistas (pie trabajan en el grupo (Mayr, Linsley y Usin- 
ger, 1953). 

3) Aunque suele ser posible adscribir las poblaciones a una determi¬ 
nada subespecie, no sucede así necesariamente con los individuos, si se 
considera la variabilidad individual de cada población y la superposición 
de las curvas de variación de poblaciones .adyacentes. 

4) Una subespecic habita una subdivisión geográfica definida del mar¬ 
gen de la especie, consecuencia necesaria del hecho de que las subespe¬ 
cies están compuestas de poblaciones y de que cada población ocupa parte 
del margen. La distribución de la subespecie se determinará en gran parte 
por la correlación entre los caracteres de diagnóstico y el medio; en con¬ 
secuencia <‘l margen de una subespecie puede ser a veces discontinuo 
(subcspecies politópicas). 

En el caso de parásitos, en los que el principal factor espacial es la 
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separación sobre diferentes especies de huésped, el margen de huésped 
toma el lugar del margen geográfico y la mayoría de las subespecics son 
razas de huésped. Algunas parecen meras modificaciones agenéticas; otras 
corresponden realmente a subespecies Hoare (1952); y por último! otras 
pueden ser de hecho especies gemelas. Su verdadero estado biológico sólo 
puede establecerse por análisis detallado o por experimentación. 

ludas las tentativas de sustituir la subespecie por una terminología dife¬ 
rente o de abandonarla sencillamente, han resultado inaceptables en la 
práctica taxonómica (Mayr, 1954c; Inger, 1961). La categoría de subes- 
pecie continua constituyendo un medio cómodo de clasificar muestras de 
población de una especie geográficamente variable, en particular las que 
constituyan ínsulas geográficas fenolípicamente distintas. Sin embargo, 
debe tenerse siempre en cuenta que, en muchos casos, la subespccie es un 
artefacto y que no es una ‘‘unidad de la evolución”. Ni debe confundirse 
la subespecie con fenómenos de naturaleza muy distinta como son los 
gradientes de carácter (elinos). 

I'J antecedente tipológico del concepto de subespecie sigue aparecien¬ 
do en gran parte de la terminología corriente, como, por ejemplo, en la 
afirmación frecuente de (pie las “subcspecies A y 11 se superponen am¬ 
pliamente en su área de contacto”. El término “superposición” se utiliza 
aquí de modo ambiguo. Si las dos poblaciones coexisten simpáticamente 
sin cruzamiento, no son subcspecies sino especies. Si, por otra parte, las 
dos “subespecies" en cuestión son segregados meramente arbitrarios de 
una sola población de reproducción, entonces no son subespecies distintas 
que se superponen. No se puede adscribir individuos de una sola pobla¬ 
ción de reproducción a dos subcspecies distintas. La comprensión clara de 
términos como población “subespecie”, “superposición” y “reproduc¬ 
ción interior ( inbrecding’) no sólo permitirán una mayor precisión en las 
aseveraciones, sino de hecho, en algunos casos, un análisis más fino. 

Se debe consultar la literatura taxonómica (por ejemplo, Mayr, Lins¬ 
ley y Usinger, 1953) para discutir problemas especiales de la categoría 
subespecie, como son el tratamiento taxonómico de poblaciones ligera¬ 
mente diferenciadas y la clasificación formal de ínsulas geográficas. Estas 
cuestiones tienen poco interés evolutivo. 


Otras categorías intraespecíficas 

Falta discutir otros varios nombres (pie se han utilizado para las cate- 
goiías inti aespecificas. Se han atribuido significados muy distintos al tér¬ 
mino "raza”. En la expresión “raza geográfica” a veces se le hace sinónimo 
de “subespecie”. Sin embargo en muchas ramas de taxonomía, así como 
en la vida diaria, el término “raza” se utiliza coloquialmente para designar 
poblaciones o agregados de poblaciones dentro de subespecics reconocidas 
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formalmente. Con la expresión “raza ecológica (véase luego) se designan 
poblaciones diferenciadas ecológicamente; la expresión raza microgeo- 
gráfica” se aplica a poblaciones locales. Ya nos hemos referido a varios tér¬ 
minos (Capítulo VII) ideados para designar poblaciones locales, como son 
domo (Gilmour y Gregor, 1939), ñutió (Semenov-Tiansliansky, 1910), y 
etnos (Vogt, 1947). 

Lo subespecie temporal 

En la discusión precedente la subespccie se ha considerado como una 
subdivisión de la especie en las dimensiones de longitud y latitud, es 
decir como unidades espaciales. Sin embargo, las especies son tan polití- 
picas en el tiempo como en el espacio, lo que exige el reconocimiento de 
subespccies temporales, es decir de subespecies dentro de la dimensión 
tiempo de la especie nniltidimensional. No existe diferencia biológica entre 

la subespecie geográfica y la temporal. 

La historia de la adopción de la categoría de subespecie en paleonto¬ 
logía es análoga a la cpie hemos expuesto en neontología, excepto o^ie se 
retarda por varias dificultades prácticas. En paleontología, análogamente, 
la variedad, unidad ambigua y puramente tipológica, se uso en un prin¬ 
cipio para designar desviaciones de la especie típica. Sin embargo, más 
recientemente, los paleontólogos han encontrado cada vez más cómodo 
aprovechar la mayor precisión cpic permite la terminología de subespecie. 
Esta terminología ayuda a impedir la inflación de la “especie” definida de 
modo puramente morfológico «pío amenaza convertir la clasificación de al¬ 
gunos grupos, en particular de ciertos invertebrados, en una selva impe¬ 
netrable para quien no esté especializado. Las ventajas de este método 
han sido señaladas por Simpson (1943, 1961), Newell (1947, 1956a) y Syl- 
vester-Bradley (1951, 1956). Su aplicación a los miembros vivos y del Ter¬ 
ciario del género Pectén de bivalvos, por Fleming (1957) ayuda mucho a 
comprender la clasificación y evolución de este género. No parece acon¬ 
sejable distinguir terminológicamente entre subespccies geográfica y tem¬ 
poral, debido a que suele ser totalmente imposible, cuando se encuentran 
diferentes subespccies de una especie fósil en diferentes localidades, de¬ 
terminar si son o no estrictamente contemporáneas. Incluso cuando existe 
una serie de subespecies en una sola localidad, no es necesariamente tem¬ 
poral pura. Las subespecies que se encuentra en estratos sucesivos, pueden 
ser de hecho razas geográficas que se sustituyen unas a otras por cambios 
climáticos o tectónicos. 

Es fácil señalar las dificultades que se han encontrado en la aplicación 
del concepto de subespecie al material fósil. Además de las mencionadas 
para las subespccies ncontológicas, existe el peligro de clasificar dilcrcn- 
cialmente ejemplares de distintas clases de edad y de sexo, y el de la 
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existencia de formas de habitat agenéticas. Por otra parte, organizar la 
multitud de morfoespecies fósiles en especies politípicas con significado 
biológico con continuidad en el tiempo y en el, espacio, contribuirá a una 
mejor comprensión de las relaciones y del significado de las direcciones 
evolutivas. El logro de este objetivo justifica los errores circunstanciales 


que se cometen inevitablemente al reunir “tipos” o “muestras” morfológi¬ 
cos en especies politípicas. Como en las especies vivas, bay que tener siem¬ 
pre presente que la subespecie no es sino un recurso de clasificación. 


El ccotipo 

En sü rebelión contra las definiciones puramente tipológicas de especie 
y variedad, el botánico Turcsson (1922) troqueló una terminología nueva. 
Propuso el término ecocspecie (véase Capítulo XIV) para la “especie 
linneana” desde un punto de vista ecológico” y ccotipo para “el producto 
que surge como resultado de la respuesta de una ecocspecie a un habitat 
particular". Los conceptos revolucionarios de Turcsson y su análisis expe¬ 
rimental de muestras de plantas salvajes ejercieron un impacto sobre la ta¬ 
xonomía vegetal que no puede ponderarse lo bastante. Inspiró numerosos 
estudios de caracteres ecotípicos de poblaciones locales que destacaron 
la importancia de Ja naturaleza adaplativa de gran parte de la variación 
geográfica y que impulsaron mucho nuestra comprensión de la estructura en 
poblaciones de la especie. El vigoroso campo de la taxonomía experimen¬ 
tal de las plantas surgió en gran parte de este trabajo. El método de 
Turesson consistió en transplantar muestras de plantas procedentes de di¬ 
versas localidades dentro del margen de la especie a un ambiente unifor¬ 
me de jardín o de huerta. Se seleccionaron las localidades, en conjunto, 
buscando su ecología notoriamente diferente, como son arrecifes marinos, 
bosques de tierra baja umbríos, dunas de arena y tundra alpina. Cuando 
los ejemplares transplantados se mantenían distintos en condiciones de 
cultivo idéntico se consideraba que representaban ecotipos diferentes. 

El cuadro ofrecido por Turesson en su publicación principal de 1922 
destacó en un grado notable el fuerte componente genético de las razas 
locales (que todavía se negaba en aquella época) y la variabilidad de 
cada población local. No se usó el término “ccotipo” en el cuerpo prin¬ 
cipal de su comunicación (págs. 211-341). En los escritos posteriores de 
Turesson, y aún más en los de algunos de sus continuadores, existe una 
interpretación tipológica creciente de los ecotipos. El hecho condujo a una 
serie de creencias implícitas o explícitas relativas a los ecotipos, que no 
se sostienen por los datos disponibles: 

1) Turesson defendió posteriormente que la mayoría de las especies son 
mosaicos de ecotipos “discontinuamente adaptativos” (Turesson, 1936:422). 
Esta opinión estuvo enérgicamente determinada por su método de tomar 
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muestras en habitáis notoriamente distintos. De hecho, en algunos cas 
sus estaciones de colección distaban centenares de kilómetros. Sin emb 
go también recogió muestras de zonas intermedias y los resultados reí 
zaron su convicción de la discontinuidad de los ccotipos: “Sigo creyen 
que la variación discontinua es el tipo más frecuente y que la variado 
continua cuando se produce sólo se da en ciertas especies de biología m 
específica” (pág. 422). 

Otros investigadores opusieron objeciones: “Cómo los habitats varía] 
de modo continuo y cómo los ecotipos se producen, según la nueva teorí 
por las fuerzas selectivas de factores de habitat” (Faegri, 1937), los ecoí 
tipos discontinuos resultarían imposibles por definición. De hecho, se lia 
encontrado una variación clinal más que discontinua en la mayoría delo$*j 
casos cuando los investigadores han examinado muestras tomadas de se* 
ries de poblaciones adyacentes, como hizo Grcgor (1946) en Flan fago inai 
ritima \ Ehrendorfcr (1953) en Galium pumihtm. En una transición desde 
cieno pantanoso hasta prado fértil, se observó que la altura de la planral 
Flauta go aumentaba gradualmente desde 18,5 ±. 0,6 hasta 58,2 ± 1,1 cmj| 
(Grcgor, 1946). De hecho tal trabajo confirma los descubrimientos hech 
anteriormente por estudiosos de caracoles terrestres y de Drosophila se- ; J 
gún los cuales no hay dos poblaciones idénticas y existen gradien 
de caracteres siempre que existan gradientes de medio. 

2) En muchas presentaciones del concepto de ccotipo hay el supu 
implícito de que el fenotipo responde al medio como una unidad. Ha; 
observaciones, sin embargo, que demuestran que diferentes caracteres dá | 
fenotipo pueden responder con independencia a varios componentes del 
medio y que la delimitación de un ccotipo puede depender de la eleccióo^ 
del carácter. 

3) i ,a terminología de “ccotipo de escollera marina” y "ecotipo alpino'j 
sugiere una unidad que no existe necesariamente. Por ejemplo al co 
parar poblaciones de escollos de una serie de localidades puede encontr 
se que cada una de ellas posea un cierto número de caracteres “locales^j 
peculiares, además de los caracteres ecotípicos del habitat de escollos.j| 
Hay indicios de que dos modos de origen pueden ser la causa de esta 
mezcla de caracteres ecotípicos y fenotípicos geográfícolocales. Un tip* 
de ccotipo puede ser un invasor procedente de regiones distantes que 
adquirido caracteres “locales” por introgresión con las poblaciones de es-iíj 
pecics vecinas (véase luego). El otro tipo de ccotipo es un producto local^» 
de selección y comparte gran parte de su dotación genética con pobla*|| 
eiones vecinas fcnotípicamente distintas (de diferentes habitats) de las p 
1 ilaciones de que procede. Comparte con poblaciones más o menos distan! 
del “mismo” ecotipo sólo unos cuantos caracteres adaptativos notorios. Re 
nir tales poblaciones similares superficialmente y evolucionadas polifilct 
mente dentro de un solo ecotipo politópico, encubre algunos de los as] 
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los más interesantes de la historia dinámica de la especie. En esto, el 
-i, en cuanto concepto biológico, difiere de la subespecie. 

.. ® ce probable que la variación ecotípica sea un fenómeno suma¬ 
mente variable, cuya diversidad nunca se ha clasificado convenientemente. 
Como amplia aproximación se pueden distinguir tres tipos de variación 
ecotípica en las plantas: i) variación clinal en especies «pie se reproducen 
de la población con frecuencia; 2) variación parcialmente disconti- 
én especies que se reproducen dentro de la población, de varios tipos 
producción; 3) variación parcialmente discontinua en especies que se 
iucen fuera, a consecuencia de contactos secundarios entre pobla- 

tipo 1) se estudia en el Capítulo XIII. Los ecotipos localizados pa¬ 
recen ser raros o faltar por completo en las especies anemófilas. El efecto 
del sistema de reproducción sobre la variación ecotípica (tipo 2) se estudió 
Stebbins (19 j 0). Una de las razones de que la frecuencia de la varia- 
• y tina ecotípica sea mayor en las plantas que en los animales es la mayor 
■•.'v frecuencia con que se produce una intensa reproducción dentro de la po- 
11 Nráón en las plantas lo que favorece el desarrollo de tipos muy loealiza- 

discontinuidad fenol ¡pica debida a contacto secundario (tipo 3) 
bien establecida en los animales pero no se ha estudiado por extenso 


'jrcsiva 


pero 

en conexión con la hibridación intro- 
—p, . ece que habitats especializados como 

Ls cimas montañosas o los escollos no se colonizan siempre desde hábi- 
adyacentes sino a veces desde cimas de montañas o desde escollos más 
ados. Muchos tipos tic animales y plantas parecen encontrar más fácil 
aíncer las barreras de distribución por una dispersión a larga distancia' 
*”e invadir las zonas adyacentes, si tal invasión supone un desplazamiento 
tía un nicho ecológico distinto. Como resultado de tal dispersión a 
•arga distancia, dos ecotipos diferentes que han surgido con indepen¬ 
dencia y a considerable distancia pueden coincidir secundariamente en los 
'es de sus habitats respectivos y producir un estrecho cinturón híbrido 
m de intergradación. Parece que el contacto secundario sea la inler- 
ción más probable de la mayoría de los casos de ecotipos acusada- 
té 4 discontinuos. 




E r ’ 

Umoversus subcspccic 

- _.-r- / 

y '*.. taxonomistas de* plantas que dividen las esp(*cies en ecotipos creen 
| est0 permite una descripción más precisa y más biológica de la va- 
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geográfica que la variación de las especies en subespecies. Desgra- 
iente » COmo hemos visto, los ecotipos son rara vez discontinuos y 
¿ Tira vez bien delimitados, con frecuencia polifiléticos, y siempre llenos de 
^feabilidad intraecotípica. El concento de ecotino. núes sufre de ln míe. 
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montes Apalaches meridionales por encima de 1 000 metros en espesuras 
de rododendro, laurel de montaña, pinabete y de acebo americano. 

Ira cuestión que se debate con más frecuencia con respecto a la raza 
ecológica es si se trata o no de una categoría distinta de la raza geográ¬ 
fica. Esta cuestión se contesta del modo más fácil considerando algunos 
casos específicos. Al hacerlo se observa que los dos tipos de fenómenos 
son inseparables. Por ejemplo, en los mamíferos, todas las razas ecológicas 
adaptadas a la lava tienen márgenes geográficos bien definidos de modo 
que son también razas geográficas. Subespecies enteras o partes de ellas 
pueden tener unas preferencias de habitat tan bien definidas que pueden 
denominarse correctamente tanto razas ecológicas como razas geográficas. 
Entre las aves, pueden citarse como ejemplo algunas razas de Song Spar- 
row (Passerella melodía), la gaviota argéntea Laras argentatus y el zor¬ 
zal chardo (Tardas viscívortts). Otros casos se mencionaron en el Ca¬ 
pitulo XI. 

El estudio de las razas ecológicas de animales se ha descuidado inex¬ 
plicablemente hasta la fecha. Las poblaciones de habitats restringidos han 
sido consideradas por Stein (1959) para el topo europeo (Tulpa europaea). 
Stcinmann (1952) cree que los turbelarios de agua dulce tienden particu¬ 
larmente a variar de ecotipo y a formar poblaciones especializadas en 
condiciones ecológicas aberrantes (cavernas, cambios químicos o de tem¬ 
peratura del agua, etc.). Papi (1954) encontró una raza de agua salobre 
(breviorispina) de una especie, por lo demás de agua dulce (Castrada 
infernolis) de un turbelario rabdocelos. Sin embargo varias de las denomi¬ 
nadas “razas” de agua salobre de gamáridos marinos han sido desenmas¬ 
caradas como especies gemelas (Kinne, 1954). La variación ecotípica pare¬ 
ce particularmente difundida entre organismos de agua dulce y ha sido 
descrita, no sólo entre los planarios y varios tipos de crustáceos, sino 
también entre los rotíferos (Pejlcr, 1957a). 

Existe un tipo especial de variación ecotípica, la raza politópica, (pie no 
se adapta bien al cuadro expuesto. Muchas especies de plantas y de ani¬ 
males tienen la capacidad de ocupar varios habitats especializados y de 
adaptarse a ellos. El caracol con bandas Cepaea nemoralis puede desarrollar 
un tipo predominante de color en bosques húmedos de hayas (rojizo, sin 
bandas), en setos (con grandes bandas) y en praderas de hierba corta 
(amarillos, sin bandas). Sin embargo, es de suponer que exista una mayor 
Querencia genética total entre el tipo rojizo sin bandas de Inglaterra y el 
mismo tipo del sur de Francia o este de Alemania que entre los tres tipos 
de color diferentes del sur de Inglaterra. Ninguna terminología puede dar 
cuenta a la vez de estos dos sistemas independientes de variación. 

Un origen repetido del mismo fenotipo se encuentra en muchos orga¬ 
nismos de agua dulce que invaden con independencia el mismo subnicho 
ecológico en diferentes regiones. Según Steinmann (1952), la trucha (Trul- 
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la fado) lia desarrollado dos razas ecológicas distintas, la trucha de los 
l aeos v la trucha de los torrentes. Estas dos formas no están aisladas 
sexualmente v son perfectamente fecundas entre sí. Los tipos inter¬ 
medios se dan en ios ríos grandes pero son raros porque rara vez se en¬ 
cuentran habitáis convenientes, en estas situaciones. Las diferencias en re 
la trucha de los torrentes y la de los lagos se recogen en la siguiente tabla. 


Trucha de los torrentes 

Maduración temprana (2-3 anos) 

Estacionaria 

Alimento pequeño 

Desova cada año 

Crece pobremente 

Las manchas rojas del color juvenil sue¬ 
len mantenerse en el color nupcial 


Trucha de los loaos 

Maduración tardia (5-6 anos) 

Emigra de arroyos a lagos 
En su alimento entran peces 
Desova sólo una o dos veces 
Buen crecimiento 

Las manchas rojas del color juvenil sue¬ 
len perderse cuando se adquiere el 
color plateado nupcial 


La trucha de los lagos al parecer ha surgido a partir de la trucha de los 
torrentes, de modo independiente en muchos lugares. 

Nuevo concepto de raza geográfica 

Estas consideraciones pueden ayudar a terminar el conflicto en lo que 
respecta a la terminología de unidades infraespecíficas. Una especie no 
consta ni de un agregado de subespecies y variedades que pueda definir¬ 
se de modo estrictamente morfológico ni tampoco de ecotipos o de razas 
ecológicas que pueden definirse de modo puramente ecológico. Una espe¬ 
cie está, de hecho, compuesta de poblaciones distribuidas en el espacio > 
el tiempo que poseen caracteres tanto morfológicos como fisiológicos y 
ecológicos. Los trabajos recientes sobre variación geográfica han exigido 
reinterpretar la raza geográfica como una respuesta genetico-fis.ológ.ca a 
un medio local. No hay ninguna antítesis entre raza geográfica y raza 
ecológica (o eeotipo) dado que no se conoce ninguna raza geográfica que 
no sea a la vez raza ecológica; tampoco existe ninguna raza ecológica 
que no sea a la vez, por lo menos, raza microgeografica.La terminología 
dual se basa principalmente en la observación de las grandes diferencia, en 
el tamaño de la región geográfica ocupada por poblaciones que se dis¬ 
tinguen fenotípicamente. En las plantas, con su fuerte adaptación a l. 
condiciones locales y con mecanismos de reproducción centro de la 
población bien desarrollados, existe una tendencia a desarrollar razas im- 
crogeográficas con características ecotípicas fuertes, los ecot.pos . Ln 
los animales, en particular en los de sangre caliente con mucha homeosta- 
sis de desarrollo y gran emancipación del medio existe una tendencia a que 
no se exprese en el fenotipo visible la variación localizada genet.co-í.s.o- 
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lógica y a que se. produzca una considerable uniformidad fenotípica en 
una región amplia, esto es “razas geográficas”. El hecho de que las razas 
geográficas posean características fisiológico-ecológicas, se conoce de anti¬ 
guo por los zoólogos como consecuencia del trabajo de Gloger (1833), 
Bergmann (1817) y Alien (1877). Es una de las razones por las que no 
puede desarrollarse nunca en geología dualismo entre una nomenclatura 
ecológica y una nomenclatura morfotaxonómica de las categorías infraes- 
pecííicas, como se ha producido entre las terminologías botánicas de Lin- 
neo y de Tu resson. 


¿Es necesario una terminología dualP 

La especie y las categorías subespecíficas tienen poco significado evo¬ 
lutivo y biológico si se definen tipológica y morfológicamente. El hecho 
lia inducido a muchos autores, a partir de Turesson (1922), a proponer 
terminologías duales, una para fines taxonómicos y otra para fines evolu¬ 
tivos. Gilmour y Heslop-Harrison (1954), han intentado recientemente intro¬ 
ducir una terminología completamente nueva para las unidades del cam¬ 
bio microevolutivo basada en el término “demo”. Desgraciadamente su 
definición de demo,' "para denotar todo grupo de individuos de un taxon 
especificado , es tan vago que podría aplicarse del mismo modo a todos 
los miembros del taxon Mammalia o incluso Animaba, lo que priva a su 
complicado sistema de toda base significativa. Sus dificultades proceden 
en parte de una creencia aparente en la arbitrariedad del concepto de 
especie y en la necesidad de sustituirla por algo "mejor”. Además, estos 
autores intentan definir los demos en términos de individuos, en lugar de 
aceptar el hecho de que, en especies que se reproducen sexualmente, todas 
las entidades discernióles están compuestas de poblaciones locales. La 
especie biológica se denomina gamodemo y se define como un demo 
“compuesto de individuos situados espacial y temporalmente de tal modo 
que, dentro de los límites del sistema de reproducción, pueden cruzarse 
entre ellos . Como los individuos de muchas especies “pueden cruzarse” 
con individuos de otras especies, aunque las poblaciones a las que pertene¬ 
cen permanezcan “reproductivamente aisladas”, es evidente que esta de¬ 
finición no es un paso adelante. 

Tal vez no sea mera coincidencia que casi todas las propuestas de 
terminología dual procedan de botánicos, si se considera que la tradi¬ 
ción de; una definición morfológica de las categorías taxonómicas parece 
haber sido mucho más fuerte en botánica que en zoología. En cuanto a 
mí,'como zoólogo, no se rae impone la necesidad de un dualismo termino¬ 
lógico. El termino “especie” es tan apropiado en estudios puramente taxo¬ 
nómicos como evolutivos de los animales. En cuanto al nivel infraespe- 
cííico es inevitable un dualismo ligero pero sin necesidad de una termino- 
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tarlos redondamente. 


Resumen 

En los animales, como en las plantas, se 
locales por la adaptación a medios especi c ecotócicas La dife- 

tación fisiológica local. En un extremo “ M e(e cto di- 

caliente, sumamente movibles y sumamente P especies de 

tro completo de condiciones intermedias. 


Capítulo XIII 


LA ESTRUCTURA EN POBLACIONES DE LA ESPECIE 

Para simplificar, el taxonomista divide la especie de un modo tipológico. 
Implica en su catálogo de especies, que las subespecies y eeotipos, en que 
divide sus especies, están bien definidos, distribuidos de modo más o me¬ 
nos uniforme sobre áreas extensas y están separados de otras unidades, 
similares por zonas de intergradación escarpadas y estrechas. Cada vez. 
resulta más claro que este cuadro tipológico simplificado de la estructura 
de la especie es la excepción y no la regla. 

Se requiere un modo de abordar el problema muy distinto, basado en 
la estructura en poblaciones de la especie, para estudiar la variación in¬ 
tema de la especie desde un punto de vista ecológico y evolutivo. Este 
nuevo modo investiga el grado de diferencia entre poblacions vecinas, la 
presencia o ausencia de discontinuidades entre poblaciones y las caracterís¬ 
ticas de las poblaciones que son intermedias entre poblaciones fenotípi- 
camente distintas. Constituye un modo de estudiar el problema objetivo, 
porque no intenta forzar las poblaciones naturales dentro de una estructu¬ 
ra preconcebida de unidades o términos artificiales, taxonómicos o ecológi¬ 
cos. Un nuevo cuadro de la estructura en poblaciones de la especie surge 
de este nuevo enfoque. Muestra que todas las poblaciones de una especie 
están implicadas en uno (o varios) de los siguientes tres elementos estruc¬ 
turales de la especie: 1) series de poblaciones contiguas que cambian 
gradualmente (variación clinal); 2) poblaciones que están separadas geo¬ 
gráficamente del cuerpo principal del margen de la especie (ínsulas geo¬ 
gráficas); 3) cinturones bastante estrechos que con frecuencia muestran 
un brusco aumento de variabilidad (cinturones híbridos), bordeados, por 
una y otra parte, por grupos estables y bastante uniformes de poblacio¬ 
nes o subespecies. 

Casi toda especie bien estudiada, excepto algunas que por una u otra 
razón son monotípicas, muestran varios de estos clamen tos. Se discutirán 
en las siguientes secciones. La única tentativa de analizar las especies 
de toda una fauna respecto a estos elementos estructurales es la de Keast 
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(1961) para la avifauna australiana. Los ricos descubrimientos de este es¬ 
tudio demuestran el extraordinario valor de este tipo de análisis. 

Variación cuñal 

Si las poblaciones vecinas de una especie se comparan entre sí, se 
suele observar que difieren de un modo ligero o notorio en una serie de 
características. Además, cuando seguimos un carácter a través de una se¬ 
rie de poblaciones contiguas, los cambios suelen mostrar una progresión 
regular. Tales progresiones regulares de caracteres se lian discutido en el 
Capítulo XI, al tratar de las reglas ecogeográficas como índices del ajuste 
de poblaciones a condiciones locales. Huxley (1939, 1942) ha propuesto el 
término de clino para tal gradiente de carácter. El estudio de la variación 
geográfica lia revelado que, en gran parte, es clinal. 

Existen tres razones principales para que se produzca el modo clinal 
de variación geográfica. El primero es que los factores selectivos ambien¬ 
tales mismos (como el clima) varían a lo largo de gradientes y, en con¬ 
secuencia. lo hacen también los caracteres fenotípicos que respondan a 
esta selección. Sólo existen contados caracteres del medio, como el color 
del suelo y otras propiedades del sustrato, que puedan cambiar brusca¬ 
mente. La segunda razón para que se produzca una variación gradual es 
que el Ilujo de genes entre poblaciones adyacentes tiende a suavizar todas 
las diferencias existentes. La potencia de tal Ilujo de genes destaca particu¬ 
larmente cuando se vierte a través de barreras naturales (Galbraith, 1956), 
o cuando tiende a establecer una discrepancia entre el color de la pobla¬ 
ción y el color de sus sustratos (Blair, 1947). La cantidad de intercambio 
de genes entre poblaciones suele menospreciarse en el análisis de la va¬ 
riación continua. Fnalmente, el efecto retardador de la homeostasis de 
desarrollo tiende a ocultar las diferencias genéticas entre poblaciones 
coespecíficas, en particular, entre las que se produce un intercambio acti¬ 
vo de genes. 

Los el ¡nos son, en último término, el producto de dos fuerzas contra¬ 
rias: la selección que tiende a adaptar cada población exclusivamente a 
su medio local y el flujo de genes que tiende a hacer idénticas todas las 
poblaciones de una especie. Esta fuerza cohesiva del flujo de genes da 
unidad fisiológica a una especie pero aumenta la necesidad de ajustes a 
las condiciones locales. Este compromiso entre la fisiología “típica” de la 
especie dada y las necesidades de los medios locales, resulta cada vez más 
difícil a medida que se acerca a la periferia del margen de la especie, y, 
en último término, es responsable del fenómeno del borde de la especie, 
que la especie no puede pasar. 

Haldane (1948) y Fishcr (1950) han estudiado algunos de los aspectos 
genéticos y biométricos de los clinos. 
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en <1 noroeste. fcl tama...» del s.mlíolo indica el tamaño de la muestra. (Según Petersen, 

1947a.) 


Los clinos están muy difundidos y se producen en la mayoría de las 
especies continentales, si no en todas ellas. Esto, tal vez, sea lo que cabría 
esperar, dado que factores climáticos, como son la temperatura, la preci¬ 
pitación de lluvia, la evaporación, el número de días de helada o nieve 
etc. muestran gradientes regulares (Huxley, 1942). En los drongos de la 
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Los gradientes de carácter rara vez son regulares. Zonas con perfiles 
suaves pueden alternar con zonas en que los clinos sean muy bruscos. Tales 
clinos se han comparado con “rampas con peldaños”. Las razones de estos 
peldaños deben determinarse por separado en cada caso, pero, dado cpie 
muchos de ellos se deben al contacto secundario de poblaciones previa¬ 
mente aisladas, el fenómeno se estudiará en su conjunto bajo el epígrafe 
“Zonas de intergradación”. 

Los clinos designan direcciones de variación. Sin embargo un análisis 
más detallado muestra que los clinos son mucho menos regulares de lo 
que generalmente se supone. En un estudio del ratón de playa Peromys- 
cus polionotus, Hayne (1950) observa que existe un gradiente definido des¬ 
de las playas claras a los suelos oscuros del interior, pero (pie el clino no 
corre de modo exactamente paralelo ni al cambio del color del suelo ni a 
la distancia de la playa. Ejemplares recogidos en Crystal Lalce son más 
pálidos y los de Seminóle Hills más oscuros de lo (pie cabría esperar de 
su situación sobre el gradiente geográfico. Irregularidades semejantes se 
aprecian también en los mapas publicados por Petersen de clinos de mari¬ 
posas suecas. Ilay dos posibles interpretaciones de estas irregularidades. 

O bien reflejan las irregularidades de los gradientes ambientales, o. son 
subproductos fenotipieos incidentales y no predecibles de respuestas se1et¿» 
tivas locales del genotipo. No se sabe la frecuencia con que se dan tales 
irregularidades debido a que análisis cuidadosos de clinos sólo se han 
hecho en muy contadas especies (Womble, 1951). 

Tipos ele clinos. Huxley (1939) propuso una serie de prefijos para de¬ 
notar diferentes tipos de clinos, como son “ecoclino”, “genoclino” (gra¬ 
diente de genes), “geoclino” (tendencia geográfica), y otros. De hecho 
todos los clinos son simultáneamente ecoclinos, genocíinos y geoclinos y 
distinguir estos tres tipos de gradientes no parece conveniente. Un término 
especial “cronoclino” puede servir para denotar los gradientes de carácter 
en el tiempo geológico. La velocidad y la dirección de cambio en los cro- 
noclinos puede diferir para diversos caracteres. 

Un problema especial de interpretación surge cuando un clino se des¬ 
arrolla a lo ancho do un cinturón de hibridación alopátrida. El problema 
es determinar hasta qué grado el clino refleja selección por los respectivos 
medios y hasta qué grado refleja intercambio de genes con la población 
con la que ha establecido contacto reciente. En el caso de las aves del 
paraíso del este de Nueva Guinea (Paradisaea apoda), donde existe un 
clino entre aves con flancos rojos y con dorso negro en el sur y aves con 
flancos anaranjados y dorso amarillo en el norte (Fig. XIII-2), parece muy 
probable que este implicada una introgresión con Paradisaea minor, carac¬ 
terizada por una capacidad fuertemente diferencial de genes introgresivos' ' 
que invaden el margen de Paradisaea apoda. 

En muchos otros casos, análogamente, el flujo de genes parece respon- 
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sable del mantenimiento de clinos en mayor grado (pie los gradientes 
ambientales. La importancia del Unjo de genes puede demostrarse del 
mejor modo estudiando poblaciones aisladas adyacentes a poblaciones 
continuas y situadas sobre los mismos gradientes ambientales. Tales es¬ 
tudios muestran que la variación de poblaciones verdaderamente aisladas 



Fio. XIII-2. Variación independíenle de dos caracteres en Paraduaea apoda de Nueva 
Guinea. Un clino que es independiente de gradientes ambientales, /i, coloración del dorso: 
151, enteramente pardo negro; B2, en la parte superior, amarillo, y en la parte inferior, 
pardo; B3, todo el dorso amarillo. F, coloración de las plumas (plumas de los costados): Fl, 
plumas rojas; F2, plumas rojo anaranjadas; F3, plumas anaranjadas. El rayado en diagonal 

indica zonas de hibridación. (Según Mayr, 1940a.) 

es impredecible y con frecuencia notablemente independiente de los cli¬ 
nos que se encuentran en las poblaciones continuas adyacentes (Mayr, 
1954a). El efecto cohesivo del flujo de genes parece sumamente potente. 
Así se aprecia donde exista un ligero “derrame” de genes a través de una 
barrera geográfica, como cuando diferentes grupos de subespecies se po¬ 
nen en íntima proximidad en islas adyacentes (por ejemplo, Pachtjcephala 
pecloralis , Galbraith, 1956), o a través de barreras sobre continentes (por 
ejemplo, Lopliopliaps plumífera, Mayr, 1951b). 
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Suele ser difícil de precisar el grado en que el gradiente de un carácter 
se debe al flujo de genes o a un gradiente del medio. Los clinos en las 
frecuencias de grupos sanguíneos humanos que en un principio se atri¬ 
buían totalmente al flujo de genes, es posible que tengan un componente 
sustancial selectivo. La hipótesis de trabajo de que la presencia de un 
clino indica un factor selectivo del medio que varía geográficamente ha 
resultado muy fecunda, indujo a Mayr (1945) a postular que cada orde¬ 
nación de genes de Drosophila psetuloobscura tiene un valor selectivo de¬ 
finido en una localidad dada, en vez de tratarse de una pauta de distribu¬ 
ción debida a un accidente histórico, como en un principio postuló Epling 
(1914). Ulterior labor de Dobzhansky (resumida en 1951) ha demostrado 
la corrección de la hipótesis de la selección. Casi todos los restantes casos 
de polimorfismo equilibrado muestran una distribución dinal de frecuen¬ 
cias (por ejemplo, Mayr y Stresemann, 1950). 


Insulas geográficas 

La división tipológica de especies en subespecies no da ninguna infor¬ 
mación sobre la relación de las poblaciones entre sí. No indica si una es¬ 
pecie constituye parte de un clino o si está completamente aislada por 
baircras geográficas lo que, sin embargo, tiene una influencia decisiva 
sobre su potencial evolutivo. Huxley (1942:210) ha denominado a las sub¬ 
especies aisladas, independientes”, y a las que intercambian libremente 
genes con otras poblaciones coespecíficas, “dependientes”. Más informativo 
que esta aproximación taxonómica, cuando se trata de los aspectos evolu¬ 
tivos de las poblaciones infraespecíficas, es distinguir entre poblaciones 
contiguas con variación dinal e “ínsulas geográficas”. El sustantivo “ínsu¬ 
la se lia utilizado en la literatura biológica con diferentes sentidos. En 
antropología y en genética humana se suele aplicar a los habitantes de 
una región parcialmente aislada y, más ampliamente, a lo que los natura¬ 
listas denominarían una población local y habitualmente sólo muy incom¬ 
pletamente aislada. En la discusión que inicio defino “ínsula geográfica” 
como una población, o grupo de poblaciones, que está impedida por una 
barrera extrínseca de intercambiar libremente genes con otras poblacio¬ 
nes de la especie”. La característica esencial de la ínsula geográfica es 
que está separada del resto de la especie por una discontinuidad. El grado 
de discontinuidad depende de la eficacia de la barrera extrínseca. El aisla¬ 
miento nunca es completo, puesto que una cierta cantidad de flujo de 
genes alcanza incluso a una isla oceánica (de no ser así no habría podido 
colonizarse originalmente). La construcción de mapas de márgenes preci- 


1 railuzco ¡sola te (<lcl il. i sola, «leí I. ínsula) jw.r ínsula. (Nota del traductor.) 




- 






ESPECIES ANIMALES Y EVOLUCIÓN 


'■-V' 




sos descubre que, virtualmente, toda especie contiene algunas ínsulas, pj 
Ocularmente cerca de la periferia del margen de la especie. Siempre q 
condiciones geográficas o ecológicas producen una pauta de distribud 
insular, la frecuencia de ínsulas crece bruscamente. Así sucede no sólo en 
las islas oceánicas, sino también en todos los tipos de islas ecológicas, s 
montañas, manchas de bosque en las praderas, o lagos y ríos. Kinsey (lí 
y Mayr (1942) han estudiado los aspectos distributivo y variacional da 
esta pauta de distribución insular. La frecuencia de ínsulas dentro de u 
especie depende de la estructura del medio y de las facilidades de disy 
sión de la especie. Es bien sabido entre los taxonomistas que la esp 
puede mostrar gran uniformidad fenotípica en amplias regiones en 
que el margen de la especie sea continuo o, por el contrario, una prod 
ción asombrosa de ínsulas donde baya factores convenientes. Los lagai 
continentales suelen presentar pocas razas geográficas no muy diferent 
la misma especie, en un archipiélago, puede romperse en docenas de ínsu« 
< l^^jmente diferentes (Mertens, 1934). El grupo de Lacerta mural 
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(Fig‘xn¿T s de Alpes y alcanza el Medl,OTi " co 

^arejamiento dentro del cinturón híbrido parece verificarse al azar 

^&do° m i b T C1Ón C ° nCebib,e de ,os caracteres parentales así como 
los grados de formas intermedias. Fuera del cinturón híbrido en oca¬ 
le, encuentran aves que no parecen ser completamente 


La ínter gradación secundaria se refiere a casos en los que las dos unidades ahoríj 
conectadas por un gradiente de carácter de perfil escarpado, estuvieron separador 
completamente en tiempos y ahora han vuelto a entrar en contacto después de haber 
surgido algunas diferencias. 

Los casos de intergradación primaria se consideraban debidos a : un] 
cambio correspondiente en las condiciones ambientales, en tanto que 'las- 
zonas de intergradación secundarias son cinturones híbridos entre pobla? 
dones que han llegado a diferenciarse durante el período precedente de" 
aislamiento. Voipio en una serie de comunicaciones llenas de contenido^ 
(1950, 1952a,b) ha señalado algunos de los problemas sin resolver respecto 
a las zonas de intergradación: ¿La clasificación es exhaustiva o ha omitidq* 
otras posibilidades? ¿Cómo deben clasificarse los desplazamientos de po-; 
blaciones, que resultan de la expansión de oportunidades ecológicas, que- 
pueden poner las poblaciones de modo secundario en contacto a lo largaí 
de los bordes del habitat? ¿Puede una zona de intergradación clasificarle 
siempre como primaria o secundaria simplemente por el mero estudio'dr 
los fenotipos de las poblaciones respectivas? ¿En qué condiciones la varia»; 
bilidad individual aumenta en una zona de intergradación y qué significó 
esto? La exposición que sigue se esfuerza en arrojar alguna luz sobri^ 
estas cuestiones. 


corone 


corno 


Hibridación alopátrida 

El cruzamiento de dos poblaciones previamente aisladas en una zotu 
de contacto se ha denominado hibridación alopátrida (Mayr, 1942). Esfc 
terminología presenta la debilidad de toda aplicación del término “hibrl 
dación” al cruzamiento de individuos que pertenecen a la misma espedí 
por diferentes que sean sus fenotipos. A veces es más prudente utilizare 
término más neutro de intergradación secundaria en los casos en que la 
poblaciones que se cruzan no han alcanzado el nivel de especie. Alguno 
autores extienden el término de “hibridación” a todo flujo de genes d< 
población a población y, llevando esta terminología a un extremo absiw 
do pero consecuente, consideran toda población, como población híbrida 
Esta terminología lleva a Lotsy a considerar un híbrido a todo individuo*! 
una especie que se reproduzca sexualmente. El término "hibridación” pier 
de toda su utilidad si se aplica de este modo indiscriminado. 

Un caso bien analizado y cuidadosamente descrito de hibridación alo 
pútrida es el de la corneja negra y la corneja cenicienta ( Corvus coronel 
C. cornix; Meise, 1928a). Todas las cornejas negras, totalmente de esti 
color, habitan el occidente de Europa en tanto que la corneja cenicienta 
gris con cabeza, alas y cola negras, habita el este de Europa y gran part 
de la región mediterránea. Las dos formas entran en contacto en una zow 
estrecha que se inicia en Escocia, se extiende por Dinamarca, centro iii 
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<|iu\ de hecho, las zonas de intergradación secundaria están muy difun¬ 
didas v son muy frecuentes. Incluso los casos más espectaculares de hibri¬ 
dación alopátrida entre formas muy diferentes (incluyendo las semies- 

pecies) son notablemente frecuentes. 

Casos de hibridación alopátrida. La hibridación alopátrida suele resul¬ 
tar de la expansión de ínsulas a causa del cambio de las condiciones am¬ 
bientales. Se produce, con especial frecuencia, después de períodos de cam¬ 
bio climático, como el final de la época Pleistocena. Durante la culminación 
de la glaciación, los márgenes de muchas especies de zonas templadas se 
contrajeron formando pequeñas bolsas, denominadas refugios glaciales, 
que persistieron al sur del área de glaciación. En Europa, por ejemplo, 
los casquetes de hielo alpinos y nórdicos se aproximaron entre sí unos 
500 km, separados por estepas barridas por vientos helados. Los animales 
de los bosques se retiraron hacia el sudoeste y sudeste de Europa. Cuando 
las condiciones mejoraron, al fin de la glaciación, y las poblaciones de los 
refugios se dilataron hacia el norte, las ínsulas al sudoeste y sudeste de 
Europa, en muchos casos se habían hecho lo bastante distintas para for¬ 
mar zonas híbridas en Europa central (Meise, 1928b, 1936a; Mayr, 1942). 
Casos similares al de las cornejas se han encontrado en Europa en los tre¬ 
padores azules (Silla europaea), los mitos (Aegit halos), los alcaudones rea¬ 
les (Lanías excubitor) (Salomonsen, 1949), y las lavanderas boyeras (Mo- 
lacillo Ilava) (Sammalisto, 1956; Schwarz, 1956), para mencionar unos 
cuantos ejemplos de aves. Cinturones similares híbridos existen en Europa 
central en mamíferos, anfibios e invertebrados. 

Un cinturón correspondientemente grande va a través de Asia desde el 
Irán y el norte de Turquestán hasta la tundra de Siberia (Meise, 1928a,b; 
Johansen (1955). Rand (1948) ha postulado que numerosas zonas híbridas 
de aves norteamericanas pueden deber sus orígenes a la expansión post- 
pleistocena de las poblaciones (pie anteriormente habían estado aislados en 
refugios glaciales. Las cornejas (Quiscalus) (Huntington, 1952), los picos 
(Colaptes) (Short, inédito) juncos (Junco), gallos de monte (Bonaso), pinzo¬ 
nes (Pipilo,) chingólos moñiblancos (Zonotrichia), arrendajos del Canadá 
(Pcrisorvus), mosquiteros (Dcndroica corónala) son algunos ejemplos de 
aves que vienen rápidamente al pensamiento. Suelen implicarse dos se¬ 
ries de refugios: las diversas cordilleras montañosas, como los montes 
Apalaches, los Black Hills, las Montañas Rocosas y las cordilleras de 
la costa clel Pacífico para las formas más septentrionales y Florida, Texas 
y el sur de California para las formas más meridionales. Hay pruebas to¬ 
madas de otros muchos grupos de animales, de que se deben zonas de hi¬ 
bridación a la expansión de refugios glaciales (Deevey, 1949; Blair, 1951). 
Sin embargo, en ningún caso todo un grupo de animales se ha analizado 
sistemáticamente con el fin de separar áreas de hibridación relacionadas 
con la temperatura post-glacial a partir de las viejas zonas de contacto 
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que fueran el resultado de cambios en la precipitación pluvial, bien du¬ 
rante los períodos interglaciales áridos, o antes de la Pleistocena (Mayr, 

Una elevación del nivel del mar puede conducir al aislamiento de po¬ 
blaciones sobre islas temporales y un ulterior descenso desembocar en una 
reunión secundaria. Algunos cinturones híbridos en el norte de Florida 
parecen deberse a la unión de la Florida insular de la Pleistocena al con¬ 
tinente norteamericano (por ejemplo, Dickinson, 1952, Hubbell, 1956). 

La mayoría de las áreas híbridas en la zona templada son el resultado 
de la fusión de poblaciones que se propagan hacia el interior de áreas 
dejadas vacías por la retirada de hielo. En otros casos el hecho se debe a 
desplazamientos de las zonas de vegetación, causadas indirectamente por 
cambios climáticos. La hibridación reciente en las llanuras norteamerica¬ 
nas en los géneros aviares Colaptes, leterus, Passerina, Pipilo y Phcucticus 
(Sibley, 1959, 1961), se debe, en parte, a la plantación de árboles que faci- 
litan avenidas de contacto a través de praderas antes en general exentas 
de árboles. En lo que respecta a las regiones tropical y subtropical, la. al¬ 
ternación entre períodos áridos y húmedos constituye, con seguridad, la 
causa principal de la separación y la eventual reunión de las ínsulas. Por, 
ejemplo, en Australia la mayoría de las aves de regiones forestales se apre¬ 
tujaron en cierto número de refugios costeros, durante un período de sequía* • 
que se verificó hace entre 4 000 y 20 000 años (Gentilli, 1949; Mayr, 1950d). 

La distribución y variación actual de los Neositta indica que este grupo 
de especies encontró uno de tales refugios en el sudoeste de Australia, 
otro en el nordeste de Australia, otro en el norte de Queensland, y dos o 
tres en el este de Australia entre el sur de Queensland y Victoria. Al 
aumentar la precipitación de lluvia al final del período seco, comenzaron 
de nuevo a extenderse los árboles y las aves de este género, lo que se 
tradujo en un contacto secundario de las ínsulas anteriores. Actualmente 
existen cinco o seis zonas de hibridación (Fig. XIII-4). Keast (1961) ha dado 
un tratamiento detallado de las zonas híbridas en las aves australianas. 
Los desplazamientos en la distribución de sabanas y de bosques (pie resul¬ 
tan de cambios en la cantidad de lluvias o de la desforestación provocada 
por el hombre, son sin duda la causa de otros casos bien conocidos de 
hibridación en los trópicos, como son el de los faisanes plateados (Lophura) 
(Delacour, 1949) y los de varias especies de aves de Nueva Guinea (Meisen, 
1928b; Mayr, 1942) incluyendo la astrapia de cola encintada (Astrapia 
maijcri) y la astrapia de la princesa Estefanía (A. steplianiae) (Mayr y 
Giliiard, 1952a). La hibridación entre los diversos grupos de especies y 
subespecies en el género Paradisaca constituye otro ejemplo (Mayr, 1942); 
otros ejemplos se han observado en Africa y en América del Sur. ’ 

Habitualmente los cinturones híbridos sólo se producen cuando el con¬ 
tacto secundario se establece a lo largo de un amplio frente. En animales 




25. — ESPECIES ANIMALES 


386 


ESPECIES ANIMALES Y EVOLUCION 



Fie. XIII-4. Tres runners Ncosittu de Australia. Las flechas indican la expansión a partir 
de los refu ríos áridos post-Plcistocénicos. Siempre que dos ínsulas anteriores han entrado 
en contacto, han formado cinturones híbridos (lo que se indica por el rayado). H, ala con 

barra roja; VV, ala con barra blanca. 


con una distribución más insular, a veces se forma una población híbrida 
en una isla intermedia. Por ejemplo, en la isla Dampier se ha formado 
una población híbrida por el cruzamiento de Megapodius freycincl affinís 
procedente de la tierra firme de Nueva Guinea y M. f. eremita del archi¬ 
piélago Bismarck. Pachtjcephala pectoralis whitneyi de las islas Salomón 
tiene también un origen híbrido (Mayr, 1942). Análogamente parte del 
flujo de genes en las musarañas de California (Sorcx) entre poblaciones 
de las mesetas del norte de California (vagrans) o de las mesetas del sur 
di' California (órnalas) y las poblaciones endémicas de las marismas por 
mareas altas de la bahía de San Francisco (sinuosas) se puede describir 
del mejor modo como resultado de hibridación insular de estas poblacio¬ 
nes parcialmente aisladas (Rudd, 1955). También se ha observado hibrida¬ 
ción insular en especies montañosas. 

La hibridación alopátrida se lia estudiado de modo sumamente pre¬ 
ciso por los ornitólogos debido a lo avanzada que está la sistemática aviar; 
sin embargo, casos de intergradación secundaria se han descrito en otros 
muchos grupos de animales. Además de los ya citados podemos recordar 
las salamandras Batrachoseps attenuatus y pacificas Hendrickson, 1954), 
los sapos Bufo fowleri y B. woodhousei (Meacham, 1962), las serpientes 
riluophis catenifer y sayi (Klauber, 1947), y las espinochas Gastcrosteus 
aculeatus y trocharas (Münzing, 1959). 


I.A KSTUUCIUHA EN I'OItl.ACION ES 1>E LA ESPECIE 


387 


Varios aspectos de los cinturones híbridos 

Cuando dos poblaciones se aíslan entre sí, sus acervos de venes se 
hacen independíenles y divergen continuamente en su composición ge¬ 
nética Capitulo XVII). Cuando el aislamiento geográfico se rompe y fas 
dos poblaciones restablecen el contacto, deberíamos encontrar Lebas 

TI „ CÜ,,,a T' de ‘ grad ° de diferenciación genética conseguida 
Lele r d " T contacto secundario. En efecto, „„ análisis de las 

date dé h| a d7° a '\ nodaciones en tales cinturones híbridos, da muchos 
Gatos de tal diferenciación previa. 

Apiñamiento fortuito o selectivo. Si se hubiesen desarrollada mecanis¬ 
mos do aislamiento incipiente antes de la fusión, cabría esperar desviaciones 
manifiestas del apareamiento al azar. En el género de chupadores de savia 
Sphyraptcus, Howell (1052) encontró un cinturón híbrido del norte de Ca- 

hrZ'n T7 par T r nuchalis p*""*- 14 <fagge«l puros v 20 hí- 

B md,' ré¡ “ marge , neS d ° " Uchalis y ruber sc encu entran en Kerslev, 

u„é 2 L r ! ,a - f ° rma S ; ,StÍtUye a la otra ™ d ®° rt ° espacio de 
n„rlL k T C " Í C “ parc)a ' observadas en la región, cinco parecen ser 

b do o rríí: y - i‘ res D mixtas dc ruber x nuc ' mlis ° d ® nuchalis x w- 

y f 59 ' D ™ d ° s ® encuentra n dos aves del paraíso Asimpla stephí 

h hrida ; i C1 ' 1 í HagC "’ rügión dc N »eva Guinea, liav una 

hibridación considerable, y sin embargo hay pruebas de la conservación 

de los tipos parentalcs, tal ven como resultado de una preferencia en el 

apareamiento (Mayr y Gilliard, 1952a). En tales casos dc rotura parcial del 

aislamiento en la reproducción, resulta muy difícil decidir la categoría ta- 

En la mayoría de los casos de intergradación secundaria, la divergen¬ 
cia genética no ha avanzado aún hasta el punto de que se observen pre- 
ere„ c, a .s en el apareamiento. Meise (1928a) no encontró señales sino de apa¬ 
ro ien o a a/ar en Corvas, lo mismo comunica Sammalisto (1956) de la 
zona polimorfa de mtergradación, en Finlandia, entre las razas centroeuro- 
peas y nórdicas de la lavandera boyera (Motacilla flava)-, tampoco existe 
preferencia en el apareamiento entre los herrerillos con moña y con ere a 
negra rFon,) en Texas (Dixon, 1955). Habitualmente la diferencian 
morfológica parece producirse con más rapidez que la adquisición de me¬ 
canismos de aislamiento. Esta secuencia se muestra en un grado particu- 
arniente notable en el genero de caracoles Cerion, donde poblaciones ex¬ 
trae,dinar.amente distintas se entrecruzan libremente y al azar en sus 
zonas de contacto (Mayr y Rosen, 1956; Mayr, manuscrito; Fig. XII 1 - 9 ) 

freefén Se 'ÍT ^ <l" e V^cede a la hibridación. Las ínsulas con 
frecuencia difieren en sus exigencias de habitat o en otras características 

ecológicas. Cuando entran en contacto secundariamente, sin haber adqui- 
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rielo aislamiento en la reproducción, forman una zona de intergradación a 
lo largo de un escarpado gradiente ecológico o a lo largo de una discon¬ 
tinuidad ecológica (Mayr, 1942:263). El Song Sparrow (Passerella melodía) 
en la bahía de San Francisco consta de dos tipos de razas (Marshall, 1948): 
un grupo se restringe a las marismas de marea y el otro a riberas y otros 
habitats de agua dulce de las mesetas inmediatas. En la mayoría de las 
áreas los dos tipos de habitat están separados por una zona intermedia 
que no puede utilizarse ecológicamente. Sin embargo, donde exista un 
contacto se produce una zona de hibridación o de cruzamiento. Rigurosa¬ 
mente paralelo es el caso de las musarañas (Sorcx) de la bahía de San 
Francisco descritas por Rudd (1955). Siempre que diferentes ínsulas del 
grupo Junco lujemális se ponen en contacto después de romper el aisla¬ 
miento previo, existe una tendencia por parte de cada una de las pobla¬ 
ciones en contacto de mantenerse adheridas al habitat preferido por la 
especie (Miller, 1941, 1956, manuscrito). En las numerosas razas de la ga¬ 
viota argéntea (Larus argéntalas), el aislamiento geográfico está reforza¬ 
do por diferencias en las exigencias de habitat. La raza de patas amari¬ 
llas cachinnans del interior de Rusia (cuenca del Volga, etc.) se encuentra 
principalmente tierra adentro sobre lagunas y lagos pero en las últimas 
décadas se ha difundido hacia el norte hasta Finlandia, donde ha alcan¬ 
zado el mar Báltico y el Oceáno Ártico. Sólo donde ha colonizado islas 
del Báltico se ha puesto en contacto con la raza con patas rosadas argén¬ 
talas (que en esta región es un ave estrictamente de agua salada) y ha 
formado con ella poblaciones híbridas sumamente variables (Voipio, 1954). 
Dixon (1955) describe las diferencias de habitat de dos razas de Parus 
bicolor que se encuentran en una zona de contacto ecológico en Texas. 

La tenacidad con que ciertas preferencias ecológicas se mantienen 
vinculadas con complejos de genes, se ha observado en una serie de casos: 
por ejemplo, el encuentro de lecontei y claras del género de serpiente fl/ú- 
nocheilus (Klauber, 1941). Una denominada raza del pez pereomorfo Bolco- 
stonw nigrum se encuentra en lagos y corrientes con un sustrato firme 
En bolsas más o menos discontinuas de agua más tranquila con conside¬ 
rable vegetación acuática y con fondos algo cenagosos o de aluvión se 
encuentra la subespecie eulepsis, que está escamado más extensivamente 
en los carrillos, testuz y pecho. Las zonas estrechas de intergradación se 
encuentran en los bordes de los habitats (Lagr y Bailey, 1947). El 
roedor “pocket gopher” Thomonnjs bottac pascalis de las zonas de regadío 
del valle de San Joaquín en California se encuentra en una zona muy estre¬ 
cha (rara vez de un km de ancho) con la subespecie T. b. mewa de las 
praderas sin cultivar. La cantidad de cruzamiento en la zona de contacto 
sin introgresión visible indica una fuerte selección contra los genes de intro- 
gresión (Ingles y Biglione, 1952). Spieth (1947) muestra que cuatro subes- 
pecics de la mosca de mayo Stenonema interpanctatam mantienen su 
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integridad hasta un grado considerable por haberse adaptado a distintas 
condiciones de agua. La raza blindada (trachurus) y la de piel lisa (leiurus) 
del pez espinocha (Gasterosteos acidcatus) se cruzan siempre que se ponen 
en contacto, pero la preferencia de trocharas por el agua salada y la de 
leiurus por el agua dulce, limita la extensión de la zona de hibridación 
(Miinzing, 1959). 

En el caracol marino Thais lapillus dos formas cromosómicas se en¬ 
cuentran en Inglaterra (Staiger, 1954, inédito) una con 8 cromosomas acro- 
céntríeos y 5 metacéntricos (en total 13) y la otra con 18 cromosomas 
acrocéntricos, en condición haploide. Las dos formas, cuyo cruzamiento es 
fecundo, difieren en sus exigencias ecológicas. El tipo de 13 cromosomas se 
produce en la costa rocosa expuesta a la marea, en tanto que el tipo de 
18 cromosomas se encuentra en las bahías abrigadas en zonas de agua 
somera. Colonias heterogéneas, con frecuencias de cromosomas interme¬ 
dias (diploide, por término medio de 27-35 ), se encuentra» en localidades 
intermedias. Estas colonias mixtas muestran “vigor híbrido” en el mayor 
espesor de caparazón (aunque éste sea de menor tamaño) y una elevada 
densidad de población, aunque haya también pruebas de alguna esterili¬ 
dad híbrida e inviabilidad. La diferencia en número de cromosomas y 
en preferencia de habitat se ha desarrollado, al parecer durante un aísla-* 
miento previo de los tipos de 13 y 18 cromosomas, sin que, sin embargo,., 
se haya conseguido aislamiento en la reproducción. En la costa atlántica . 
de Norteamérica sólo se da el tipo de 13 X. La adaptación ecológica de 
los complejos de genes que se encuentran en estas zonas híbridas impide, 
en todos estos casos un ensanchamiento de la zona de intergradación pof 
flujo de genes. Esto encuentra un paralelo en muchos casos de variación 
ecotípica de plantas en los que se impliquen contactos secundarios. 

Incompatibilidad de complejos de genes. La existencia circunstancial 
de un apareamiento no al azar en los cinturones híbridos y, todavía más, 
ia estabilidad ecológica a cada lado de la línea de contacto indican la 
cantidad de diferencia genética que debió existir antes del contacto secun¬ 
dario. Un análisis de las razones de las incompatibilidades entre com¬ 
plejos enteros de genes sería más interesante pero tropieza con más difi¬ 
cultades técnicas. Sin embargo, incluso sin análisis experimental pueden 
infeiirse muchos datos de un análisis fenotípico de poblaciones híbridas 
(Capítulo X). Cada uno de los análisis efectuados hasta la fecha ha con¬ 
tribuido a reforzar el concepto de los complejos de genes estabilizados y 
bien integrados, desarrollado por Timoféeíf-Ressovsky, Dobzhansky y 
Huxley (véase Capítulo XV). Donde estos complejos de genes entran en 
contacto en cinturones híbridos, se ponen de manifiesto varias incompati¬ 
bilidades que vamos a considerar. 

Sobre las zonas híbridas pueden hacerse algunas generalizaciones sen¬ 
cillas. Cuanto más diferentes sean las poblaciones que entran en contacto, 
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más reciente suele ser la hibridación; cuanto más estrecha la zona híbri¬ 
da, mayor es la probabilidad de desequilibrio en los genotipos recombina¬ 
dos y mayor la probabilidad de que el desequilibrio se manifieste como 
una variabilidad muy aumentada. Así se observa en la mayoría de los cin¬ 
turones híbridos alopátridas. Por ejemplo, en la zona del oeste de Estados 
Unidos donde se encuentran el pico de lista amarilla (Colaptcs auratus) \ el 
do lista roja (C. cafa) (Short, manuscrito) los individuos pueden asemejarse 
íntimamente a cada uno de los tipos parentados o pueden mostrar todos las 
combinaciones posibles de sus caracteres. Tal aumento de variabilidad se ha 
descrito en casi todas las zonas conocidas de intergradación secundaria: por 
ejemplo para Corvos (Meise, 1928a), Emberiza (Paludan, 1940), Ictcrus (Sut- 
ton, 1938), Junco (Miller, 1941), Sturnus (Pateff, 1947), Sphijrapicus (Howell, 
1952), Lanius scliach (Bíswas, 1950), Microscelis (Mayr, 1941), Ceno»» 
(Mayr y Rosen, 1956) y Basilarchia (Hovanitz, 1949), para mencionar unos 
pocos ejemplos. Esta variabilidad se debe, en parte, a los diversos grados 
de recruzamiento de individuos en las zonas de integradación y, en parte, 
a la rotura de la homeostasis de desarrollo como resultado de la mezcla 
de genes algo incompatibles. Aunque los dos fenotipos parentales puedan 
encontrarse en la misma zona, sería muy equívoco decir que las subespe¬ 
cies parentales se superponen en ella. La situación en la zona de contacto 
no es la de dos subespecies simpátridas, sino, más bien, una incorporación 
de los caracteres de dos subespecies parentales en una sola población. 
El término “superposición” usado en tales casos sugiere una interpretación 

equivocada. 

En un cinturón híbrido, algunos caracteres pueden ser más variables 
que otros. Por ejemplo, en algunas colonias híbridas del caracol Cerion, el 
tamaño y proporciones no muestran aumento de variabilidad, y, en cambio, 
sí lo hacen el relieve y la pigmentación (Mayr y Rossen, 1956). Esta dife¬ 
rencia puede deberse, en parte, al mucho mayor número de genes que re¬ 
gulan el tamaño y, en parte, al efecto estabilizador de la sección, al que 
el tamaño puede estar más sometido que los caracteres ornamentales del 
caparazón. Cuando dos subespecies forman híbridos en varias áreas sepa¬ 
radas, como los Melidcctes de pico gris y de pico negro, de Nueva Gui¬ 
nea (Mayr y Gilliard, 1952a) un carácter diferente puede estabilizarse en 

cada área. 

Se impone en tales casos que la selección natural trabaje continuamente 
en estas zonas híbridas eliminando todas las combinaciones descompen- 
sadas. La elevada variabilidad sólo se mantiene por la continua introduc¬ 
ción de nuevos genotipos parentales. Una población híbrida puede con¬ 
seguir una estabilidad del fenotipo cuando el ulterior aislamiento impida 
el flujo de genes entre las dos poblaciones parentales. Miller (1941) en el 
género Junco ha mostrado que la raza cismontanos evidentemente se ori¬ 
ginó como una población híbrida entre hijemalis y oréganos. Sin embargo, 
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su variabilidad actual no es mayor que la de las poblaciones “puras” ad¬ 
yacentes. Esta población híbrida, al parecer, ha existido durante suficiente 
tiempo para haber desechado todos los genes que producían combina¬ 
ciones no armoniosas. Lo mismo puede decirse de algunas poblaciones 
híbridas de Pacliijcephala en las islas Fiji (Mayr, 1932b; Meise, 1938). 
Varias poblaciones humanas que deben su origen a hibridación no mues¬ 
tran acusado aumento de variabilidad (Trevor, 1953). Una estabilización 
semejante se registra en ciertos oasis del norte del Sahara para las pobla¬ 
ciones de gorriones originadas como híbridos entre Passcr domésticos y 
P. hispaniolensis, péro que han alcanzado estabilidad fenotípica en su ais¬ 
lamiento (Meise, 1936b). La falta de un aumento de variabilidad fenotí¬ 
pica no constituye, pues, prueba de ausencia de una hibridación previa. 


Anchura de la zona de intergradación 

Uno de los aspectos peor entendidos de los cinturones híbridos es su 
anchura: algunos son muy anchos, otros sorprendentemente estrechos. En 
cinturones híbridos que han debido existir durante miles de años la es¬ 
trechez constituye un gran misterio. Cabría esperar, o que el aislamiento 
en la reproducción se hubiera adquirido como resultado de una inferio¬ 
ridad de los híbridos, o (pie la infiltración gradual de los genes hibridizan- 
tes hubiera ensanchado continuamente el cinturón híbrido hasta ocupar 
la mayor parte de los márgenes de las poblaciones hibridizantes. Al pa¬ 
recer existe una tercera alternativa: una selección vigorosa contra la infil¬ 
tración de genes de un complejo de genes equilibrado en el otro, pero 
sin desarrollo de ningún mecanismo de aislamiento como subproducto de 
esta selección. Como ejemplos de cinturones híbridos estrechos citaré C/c- 
noplithalmus y Mus. Donde el grupo de subespecies eurous de la pulga 
Ctenophthalmos agtjrtcs encuentra el grupo de subespecies agijñes , el cin¬ 
turón total de hibridación es sólo de 6,5 km de ancho (Peus, 1950). En 
Normandía donde (en la misma especie) eurous encuentra a célticos occi¬ 
dental, Jordán (1938) encuentra que se aproximan entre sí menos de cien 
metros, restringiéndose eurous a una colina boscosa y célticos a campos 
abiertos (las dos especies viven sobre varias especies huéspedes). Una 
zona no utilizable separa las dos poblaciones. En el ratón casero Mus 
músculos , en el centro de Dinamarca, una raza meridional de vientre 
negro (domésticos) se encuentra con una raza nórdica de vientre claro 
(músculos). La anchura de la zona total de introgresión sólo es de 50 km 
y la zona de poblaciones realmente intermedias tienen sólo unos cuantos 
kilómetros de ancho (Ursin, 1952). Todavía más estrecho es el cinturón hí¬ 
brido entre los pálidos Pinos bicolor y atricristatus en Texas (Dixon, 1961). 

Dobzhansky (1941) cree (pie el cinturón híbrido bastante estrecho (su 
anchura varía entre 50 y 250 km) (pie existe entre las cornejas negra y ce- 
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n¡cienta (Corvas) en Europa central, se, ha contraído dentro de los tiemgg 
pos históricos. Sin embargo las pruebas son confusas y hay trayectos es-7|5 
trechos del cinturón híbrido tanto en el sur donde el cinturón es mtíS 
viejo como en el extremo norte donde es más reciente. Parece que la 
chura del cinturón está regulada más por el grado de filopatría y por 
condiciones ecológicas que por la duración. El hecho resulta todavía r 
cierto para los cinturones híbridos entre las cornejas púrpura y bi 
ceada (Quiscalus) en Norteamérica (Mayr, 1942; Huntington, 1952). 1 
cinturón es estrecho en el sur (Louisiana y Alabama) y mucho más arv 
(500-700 km) en Nueva Inglaterra y al extremo norte del cinturón. Eu el 
sur, los dos tipos aludidos están asociados con dos tipos distintos de ve¬ 
getación y la hibridación se limita al borde bastante estrecho entre las da- 
asociaciones estables de plantas. La mayor anchura del cinturón híbria 
de Niieva Inglaterra, no sólo se debe a la falta de toda segregación ecotó 
gica, sino también a la costumbre migratoria de las cornejas en esta re¬ 
gión. En todas las aves migratorias existe una mayor mezcla de poblacioijffl 
que en las especies sedentarias. Otros casos de zonas híbridas estrechas se* 
han mencionado antes bajo el epígrafe de Divergencia Ecológica. rST 

Los cinturones híbridos estrechos, pero virtualmente permanentes, dobefl 
interpretarse como zonas de contacto entre complejos de genes equilibi 
dos establecidos por selección durante el aislamiento. Todas las combii 
dones inarmónicas en la zona híbrida, se seleccionan en contra. Análoj 
mente su penetración en las poblaciones adyacentes está continúame] 
contrarrestada por selección. Este hecho no elimina por entero el llujo 
genes, pero reduce mucho sus efectos fenotípicos. Cabe pensar que algu¬ 
nos genes se seleccionen en contra con menos intensidad que otros y que 
estos genes puedan penetrar más allá del cinturón híbrido. Cuanto más ínti-. 
mámente estén emparentadas las poblaciones que se ponen en contacto .y *| 
menos desarmoniosos sean sus complementos de genes, tanto más proba^Jg 
ble es que se verifique tal penetración. 






La clasificación (Ic zonas de intergradación 

En estos casos de clinos de carácter suave entre poblaciones 
tiguas hay poca duda de que se implica una intergradación prim 
Aquí se incluyen los casos de contacto espacial directo de poblaciones y los 
casos en que el flujo de genes entre colonias adyacentes no se impide u 
lo esencial, aunque estén separadas en el espacio. Un problema más difíajS 
plantea el fenómeno de un cambio más o menos brusco de caracteres, ua'. 
"peldaño” en un clino, dentro de una serie de poblaciones contiguas. No. J 
es seguro que pueda o no producirse nunca un peldaño notorio en una" 
zona de intergradación primaria. De los estudios de Iluxley (1939, 1^9 
se colige que él considera que la mayoría de los peldaños en clinos soiy 
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Igras de intergradación primaria. De hecho Iluxley cree que, si las pre¬ 
gones de selección a los dos lados de una zona ambiental de tensión 
lo bastante distintas podrían dar origen a una discontinuidad real 
ite especiación semigeográfic-a (véase Capítulo XVII bajo el epígrafe 
roñes híbridos estabilizados”). Según este supuesto habría que dis¬ 
idí* zonas de intergradación escarpadas primarias y secundarias y nu- 
“'os autores, usando diversos criterios, han intentado clasificar las 
de intergradación existentes dentro de estas dos clases. 

criterio más frecuentemente usado es el del aspecto fenotípico de 
^ poblaciones en la zona de intergradación. Si se trata de una “intergra- 

zona se clasifica como de intergradación primaria, y si 
¡Ste un cinturón de poblaciones híbridas muy variables” la zona se 
“idera como de intergradación secundaria. Este criterio fenotípico des- 
ladamente no es fidedigno, como ha señalado Miller (1949, 1955). Des¬ 
ús de un aislamiento temporal y del establecimiento de un contacto se- 
“ ’ario entre dos poblaciones, puede desarrollarse o bien una zona de 
gradación suave o un cinturón híbrido sumamente variable, según 
yan cierto número de factores, como son: la magnitud de las dife- 
Kaeias genéticas adquiridas durante el aislamiento y el grado de incom- 
líbilidad de los dos complejos de genes, el grado de homeostasis de 
-^llo en las especies respectivas, y si el cinturón híbrido es o no lo 
ite antiguo para haber permitido la estabilización secundaria del 
ipo. Pueden resumirse estas pruebas diciendo que los cinturones con 
iciones muy variables en una zona de contacto entre poblaciones 

* son casi siempre zonas de intergradación secundaria 
sola excepción de algunos casos de polimorfismo), mientras que 
zonas de intergradación suave pueden ser primarias o secundarias. 
Llegado este punto debemos considerar otro tipo de clasificación. Voi- 
Of1952a: 16) propone distinguir entre zonas genuinas de intergradación 
aria y zonas de intergradación semisecundarias”, donde “se ha 
íllado secundariamente un contacto cuando una población de origen 
o, y por tanto de estructura genética diferente, ha irrumpido en la 
jad de otra población local diferenciada in situ’\ No creo que sea 
válida esta distinción terminológica. Los casos de zorzal charlo (Turdus 
rus) y el de la gaviota argéntea (Larus argentólas) muestran que 
originalmente la misma separación especial en estos casos de po¬ 
píes diferenciadas genética ij ecológicamente que en los casos de 
¡h miento geográfico puro”. Por este motivo utilizo la expresión "inter¬ 
nación secundaria para todos los casos de contacto secundario, lo 
amo cuando las poblaciones que entran en contacto están o no diferen¬ 
cias ecológicamente. 

í-Con la base de los datos disponibles me parece que todas las zonas 
das de intergradación son secundarias excepto los tres casos es- 
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nodales siguientes, en los que a veces son primarias: a) donde este im¬ 
plicada la adaptación al color del sustrato; b) donde se implique la selec¬ 
ción de habitat de los genotipos, y c) donde la diferencia de fenotipo 
principal de dos poblaciones adyacentes esté regulada por un locus de 
gene polimorfo. Esta generalización radical se ofrece como hipótesis de 
trabajo que estimule nuevo trabajo de campo. En cuanto se no hay nin¬ 
gún caso de zona escarpada bien analizada de intergradacion primaria 

que no caiga dentro de las excepciones expuestas. 

Existen varias razones para que las zonas de intergradación primaria 

hayan de tener un perfil gradual y suave: 

1) Virtualmente todos los gradientes climáticos y de otro tipo son sua¬ 
ves excepto en los bordes de sustrato y de habitat. 

2) Incluso donde existe un cambio de sustrato, rara vez se ha observado 
un efecto fenotípico sobre la especie que viva en el área. Las excepcio¬ 
nes principales son las poblaciones locales con coloración críptica de los 
animales del desierto (y de razas edáficas de plantas). En muchos casos 
donde se observa un escalón en los caracteres fenotípieos de una especie- 
adaptada al sustrato, se encuentra que el escalón afecta a un solo carácter. 
En todos los restantes caracteres un clino suave puede pasar a través de 
la “zona de tensión”. Esta independencia de los distintos componentes del 
complejo de genes indica que no tenemos un rompimiento en las pobla¬ 
ciones, sino en una sola respuesta fenotípica al medio. El papel del flujo 
de genes se destaca por el desplazamiento de la zona de intergradacion 
fuera del límite del sustrato (Blair, 1947), debido a presiones de pobla¬ 
ciones a uno y otro lado del borde. 

3) Es sumamente difícil para un organismo invadir un nuevo tipo de 
habitat a través de una “escarpadura ecológica”. La colonización se im¬ 
pide por los mismos factores genéticos que determinan el borde de la 
especie (Mayr, 1954a). Donde quiera que se produce uno de estos des¬ 
plazamientos ecológicos, habitualmente bajo condiciones de semiaislamien- 
í«, la nueva raza ecológica se difundirá rápidamente por el nuevo habitat 
disponible y establecerá numerosas zonas de intergradación secundaria 

a lo largo de los márgenes de habitat preexistentes. 

4) En las especies polimorfas la frecuencia de genes polimorfos a ve¬ 
ces cambia espectacularmente en una zona estrecha de intergradacion. 
Esto se debe a veces a una selección de sustrato (Cepaca) y, a veces, a 
una selección de habitat por genotipos (también en Cepaea), pero con 
más frecuencia a la intergradación secundaria de dos poblaciones cuando 
la interacción con el fondo genético residual favorece una frecuencia dis¬ 
tinta de genes polimorfos en cada lado de la zona de contacto (í layr y 
Stresemann, 1950). Incluso en el caso de Sciunis en Finlandia, analizado 
por Voipio (1957; Fig. Xl-5), las poblaciones de ardillas del norte y del 
sur de Finlandia se habían originado lo bastante alejadas entre si para 
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que su actual zona de contacto en el centro de Finlandia pueda censido-- 
rarse, al menos en parte, una zona de intergradación secundaria. 

5) Es muy improbable que de modo secundario se haga más escarpado 
el perfil iniciahncnte suave de una intergradación primaria. Los factores 
ambientales que pudieran provocar una brusca escarpadura tic los gra¬ 
dientes ambientales son raros, y aunque sucediera el desarrollo de un 
abrupto gradiente fenotípico se impediría por flujo de genes y por homeos- 
tasis de desarrollo. Aunque las razas locales se vuelvan fisiológicamente 
adaptadas, sólo una pequeña fracción de esta adaptación se reflejará en 
el fenotipo visible. 

6) La hipótesis de que casi todas las zonas escarpadas de intergrada¬ 
ción son secundarias exige postular un número muy alto de aislados tem¬ 
porales. Este postulado ha sido confirmado siempre que se han hecho ma¬ 
pas exactos del margen de una especie. 

Todo animal está adaptado a condiciones ecológicas especificas y por ello so área 
de distribución consiste de manchas de terreno que constituyen habitat utilizable 
rodeadas por barreras constituidas por babitats inutilizablcs. La distancia entre los 
habitáis utilizables son, en general, menores que las capacidades normales de dispersión 
de las poblaciones aisladas y en tales casos hablamos de márgenes continuos, aunque 
no sea estrictamente cierto (Fig. XII1-5). 12n otros casos, el cinturón de habitat 
inntili/.able puede ser lo bastante ancho para determinar un aislamiento real (Mayr, 
1942:230). 

La regla parece ser (pie la especie, a pesar de la continuidad general de sus 
márgenes, constituye colonias bastante pequeñas y relativamente independientes 
(Voipio, 1952a: 8) 

La extinción de algunas de estas ínsulas V la expansión de otras pro¬ 
voca el establecimiento continuo de nuevas zonas de intergradacion se¬ 
cundaria. Cuanto más haya avanzado la diferenciación genética, ecológica 
y morfológica entre las ínsulas antes de restablecerse el contacto, tanto 
más clara resulta la naturaleza secundaria de la zona de contacto. En la 
mayoría de los casos, el aislamiento habrá sido corto y la diferenciación 
genética ligera, de modo que la zona de intergradación secundaria no mani¬ 
festará sino un ligero escalón en el clino. 


Geochakía, ecología y estuuctuha de la especie 

De los descubrimientos presentados en la sección anterior hemos de 
sacar la conclusión de que las especies no son las entidades tipológica¬ 
mente. uniformes que consideraba la taxonomía clásica. La especie, de 
hecho, posee una compleja estructura de población, caracterizada por 
series de poblaciones díñales, ínsulas y zonas de intergradación. La fre- 
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Fie. XII1-5. Distribución actual del gorila de las montañas en África oriental. Las áreas 
en negro indican la situación y forma aproximada de 60 áreas de gorila, cuyo tamaño varía 
desde unos 15 a linos 150 km 2 cada una. El rayado señala una región central de pobla¬ 
ción bastante continua, pero dispersa. (Según Emlcn y Scliallcr, 1960.) 


cuencia relativa, la importancia y la localización de estos tres componentes 
de la estructura de toda especie, difiere de una especie a otra. Una de las 
tarcas de la sistemática comparada es determinar qué tipos de organis¬ 
mos poseen ciertos tipos de estructura de especie. Varios factores geográ¬ 
ficos y ecológicos, las posibilidades genéticas y de desarrollo de una espe¬ 
cie dada y su historia, es lo que determina la estructura de la especie. 
Nuestro conocimiento de estos factores es todavía muy elemental, pero 

en los grupos mejor conocidos de animales, es posible llegar a ciertas ge¬ 
neralizaciones. 

Geografía 

Diferentes estructuras de especies prevalecen en las distintas regiones 
geográficas (Mayr, 19-12). Las poblaciones difieren entre sí sólo clinal- 
mente en áreas continentales, mientras que en las regiones insula¬ 
res la mayoría de las especies constan de fuertes ínsulas. Por ejem¬ 
plo, entre las especies de gorriones de Manchuria continental, el 69 por 
ciento muestran variación clinal y sólo el 3 por ciento son ínsulas fuer¬ 
tes, mientras que en las islas de Salomón sólo el 24 por ciento muestra 
variación clinal y el 52 por ciento está compuesto de ínsulas fuertes 
(Mayr, 1912) (Tabla XIII-1). La supcrespecie de lagartos Lacerta muralis 
del Mediterráneo occidental consta de tres semiespecies: L. hocagei (Pen¬ 
ínsula Ibérica), L. pUtjucmis (Pitusas) y L. lilfordi (islas Baleares). La es¬ 
pecie continental boca ge i sólo tiene tres ligeras subespecies en la inmensa 
arca continental de España, mientras que existen 37 subespecies de pitijuen- 
m y trece subespecies de lilfordi en los respectivos archipiélagos, a pe¬ 
sar ele que estos lagartos faltan en las islas principales de las Baleares 
(Mallorca y Menorca), al parecer por haber sido exterminados por la ser¬ 
piente lagarto Macroprotodon. Sin embargo, casi cada islote rocoso tiene 
su propia raza, excepto unas pocas rocas desnudas (Eisentraut, 1949). La 
misma diferencia entre pautas de variación “continental” e “insular” (Kin- 
sey, 1937) se encuentra siempre que barreras naturales (geográfico-ecoló-' 
gicas) rompen la continuidad de las poblaciones. 

La eficacia de las barreras depende, a su vez, de la capacidad de la 
especie dada de vencer las barreras de distribución (véase Capítulo XVIII). 
Esto resalta particularmente al comparar la estructura de dos especies 
muy relacionadas que difieran en su capacidad de dispersarse y de colo¬ 
nizar, romo, por ejemplo, las dos especies de caracoles de charcas Ltjm- 
mca palustris y L. emarginata (Mozley, 1935). Lymnaea palustris esta 
muy dispersada geográficamente y se encuentra en balsas y pequeños 
lagos en varios continentes. Presenta, evidentemente, mucha dispersión v 
poco aislamiento. La especie muestra un elevado grado de variabilidad in¬ 
dividual y el margen de variación de cada localidad tiende a aproximarse 
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Tabla XII1-1. Estructura de especie de aves en regiones continentales e insulares 

(según Mayr, 1942) 


Estructura 


Manchuria Islas Salomón 

(margenes continuos) (márgenes discontinuos) 

Número Porcentaje Número Porcentaje 


Especie uniforme, extendida 
Variación geográfica menor 
Especie con ínsulas casi de nivel de 
especie 

Grupos de soniiespecies o especies 
alopátridas 

Especies con subespccies ordinarias 


1 1 
2 i 


17 ) 
9 \ 


a lo que sucede por todo el margen de la especie. Por otra parte, Ltjm- 
naea cmarginata está especializada ecológicamente. En su mayor parte 
sólo se encuentra sobre las costas rocosas de los grandes lagos, tipo de 
habitat que os relativamente raro dentro de su margen, de modo que las 
colonias aisladas distan con frecuencia cientos de kilómetros. Hay relati¬ 
vamente poco flujo de genes entre las colonias y muchas de ellas parecen 
ser la progenie de un solo fundador. El margen de variación de toda loca¬ 
lidad sólo es una parte pequeña de la variabilidad total de la especie. Las 
especies con ecología similar o con historias similares tienden a tener una 
estructura de especie similar. 

La historia de un área se refleja en la estructura de muchas especies. 
Así sucede, por ejemplo, con la situación de zonas de intergradación secun¬ 
daria (Rand, 1948; Meise, 1936a; Keast, 1961). El efecto de los caracteres 
fisiográficos locales sobre la estructura de la especie en áreas localiza¬ 
das ha sido estudiada en un número considerable de análisis recientes, 
cómo los de Linsdale (1938), A. II. Miller (1951), W. Blair (1950) y R. Mi- 
Her (1950, 1961). Algunos de los factores que afectan la distribución de 
las poblaciones por el margen geográfico de una especie han sido consi¬ 
derados por Mayr (1942:100) y por Sclimidt (1950). 


Poblaciones centrales y periféricas 

Los naturalistas desde antiguo han percibido diferencias entre las po¬ 
blaciones centrales y las periféricas de una especie. Sin embargo, las dis¬ 
cusiones sobre este tema casi siempre lian resultado confusas por la inca¬ 
pacidad de los autores de distinguir entre varios fenómenos aparentemente 
similares pero sin relación alguna. Matthew (1915) discutió por extenso 
la persistencia de géneros, familias y órdenes primitivos en ciertas lo¬ 
calidades periféricas aisladas como Nueva Zelanda, Tasmania, Madagas- 
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car y Ceilán aunque los grupos a los que pertenecen se han extin¬ 
guido en los demás lugares. Extendió su generalización hasta decir: “En 
todo momento las fases más avanzadas deben encontrarse muy cerca del 
centro de dispersión y las fases más conservadoras lo más alejadas de este 
centro (Matthew, 1915). Sin embargo, el fenómeno zoogeográfico de la 
supervivencia de tipos primitivos no tiene nada que ver con la variación 
geográfica infraespecífica. De hecho, la generalización que puede hacerse 
con respecto a la variación intraespecífica es precisamente la contraria de 
la de Matthew: el fenotipo “original” de una especie suele encontrarse 
en el cuerpo principal o en la parte central del margen de una especie, 
mientras que las poblaciones periféricas, en particular las poblaciones 

periféricamente aisladas, pueden desviarse de modo secundario de diver- 
sos modos. 

Una segunda dificultad resulta de confundir diferentes niveles de ta¬ 
xonomía, por ejemplo, confundir genes dentro de una población con es- 

nuor ! ,na eSpecie ' Los “ centros de diversificación” de Vavilov 

(IJüb, 1951) de plantas cultivadas no son áreas en las que las poblaciones 

muestren un máximo de variación genética; más bien son áreas geográficas 
en las que se encuentra (o se ha originado) el máximo número de estirpes 
cultivadas distintas. El hecho de que ciertas áreas (como Transcaucasia v 
el nordeste del Irán, entre otras) sean reservas destacadas de variedades 
cultivadas puede explicarse, en parte, por el largo tiempo durante el cual 
la especie se lia cultivado continuamente en esas regiones y, en parte, 
por la abundancia de oportunidades que para el aislamiento ofrecen los 
oasis agrícolas de estas regiones montañosas o semiáridas. El que tales 
ricos depósitos de estirpes existan es, en gran parte, el resultado de las 
numerosas oportunidades de aislamiento; esto es, la misma causa a que se 
debe la evolución de la rica fauna indígena de las islas Hawai. Vavilov 
mismo era perfectamente consciente de ello. Destaca que “es sumamente 
interesante que se encuentren desviaciones de tipo medio de la especie 
en la periferia de las regiones ocupadas por una planta dada y en lugares 
de aislamiento natural, como son las islas y las regiones montañosas aísla- 
das (Vavilov, 1951:47) y no en el centro del margen de la especie. 

„ Una torcera causa de confusión se establece alrededor del término 
variación”. Cuando un autor dice que una especie es más variable bien 
en la parte central del margen o en la periferia, debería especificar si ha¬ 
bla de la especie como un todo o de una población local dada. Una espe¬ 
cie como un todo puede ser más variable en la periferia que en el cen¬ 
tro por haber formado muchas ínsulas divergentes a lo largo de su periferia 
aunque cada población local de la ínsula tenga mucha menos variabi- 
idad genética que ninguna población local en el centro del margen de 
la especie (véase antes). En la exposición que sigue los términos “va- 
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nubilidad alta” y “variabilidad baja” siempre se usan con referencia a 
una población local única, a menos que se especifique lo contrario. 

Una cuarta causa de confusión se refiere al “movimiento” de genes y 
de caracteres dentro de una especie. Lo que sigue puede considerarse se¬ 
guro: todas las poblaciones de una especie intercambian activamente 
genes entre ellas de modo directo o indirecto, a menos que tal intercam¬ 
bio se impida por barreras de dispersión; además, como resultado del ex¬ 
ceso de población, las poblaciones con más éxito ejercerán una mayor 
“presión de genes” (y en consecuencia manifestarán mayor movilidad de 
población) que las poblaciones con menos éxito; inicialmente, el éxito de tal 
flujo de genes depende la capacidad de los genes “ajenos” para competir 
con los genes “locales”. Cuanto más se desvíen las condiciones ambien¬ 
tales, como sucede en la mayoría de las áreas periféricas, menos probable 
es que los genes ajenos sobrevivan mucho tiempo. No es, de ningún 
modo, sencillo trasladar los acontecimientos desde el nivel del gene al 
nivel del carácter taxonómico. Se ha puesto una curiosa teoría según la 
cual surgen continuamente “nuevos caracteres” en el centro del margen 
de una especie, desde donde se dispersan hacia fuera en todas direcciones 
para ser desplazados a su vez por la nueva ola de caracteres emergentes. 
Según esta hipótesis los caracteres más primitivos de una especie se en¬ 
contrarán en poblaciones periféricas (como en la teoría de Matthew para 



Fjc. XI1I-0. Subespccic politópica del drongo Dricurus Icucoplwcus, cuyas poblaciones cen¬ 
trales (subespecies 10, 11, 13, 14) tienen una máscara blanca y cuyas poblaciones peri- 
- fericas (12,5) carecen de ella. Las cuatro poblaciones designadas como el número 15 no se 

distinguen entre sí. (Según Vaurie, 1949.) 
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IDENTICAS 


2 RAZAS INSULARES 


MYIARCHUS TYRANNULUS 


IDENTICAS 


1 RAZA INSULAR 


MIMUS GILVUS 


aciones idénticas pueden surgir sobre dife 
la, aunque surjan, con independencia, a 
el papamoscas tirano, Myiarchus tyranmilu 

Kilous. (Según Voous, 1955.) 


las categorías superiores). No hay ninguna teoría genética que pueda de¬ 
fender esta hipótesis, que ignora el movimiento en dos vías de los genes 
así como la adaptación local (por selección natural) de las poblaciones 
Todos los ejemplos usados para defender esta idea pueden explicarse con 
toda facilidad por razones más ortodoxas. 

El saltamontes Ceuthophilus ulileri, difundido por las tierras bajas del 
este tle Norteamérica, ha colonizado también los montes Apalaches, que 
se encuentran en el centro de su área de distribución. En esta área eco¬ 
lógicamente divergente ha adquirido un tipo desviado de estructura genitá- 
lica (Hubbell, 1954). b 

En una especie puede evolucionar una población especialmente adap¬ 
tada a un área ecológicamente “marginal”, tanto cuando esta área se en¬ 
cuentra en el centro del margen de la especie como en la periferia de 
este margen. El origen politópico de poblaciones semejantes a lo largo de la 
periferia del margen de una especie puede interpretarse sobre la misma 
base. Vaurie (1949; Fig. XIII-6) describe el caso del droneo Dicrurus bu- 
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conhueus, en el que poblaciones relativamente pálidas de Sumatra y Bor¬ 
neo están rodeadas periféricamente sobre pequeñas islas (Palawan, Java, 
Rali, Lombok y Simalur) donde viven aves más oscuras con picos negros. 
Voous (1955) muestra que cuando especies de aves procedentes de la re¬ 
gión húmeda de Venezuela colonizan islas áridas de las Antillas (I- íg. Alll- 
7) evolucionan con independencia fenotipos similares (sin palidez, etc.). 
Daría lugar a una gran confusión deducir que la similitud convergente 
de estas especies se deba a que proceden unas de otras. 


Características de ¡as poblaciones centrales ij periféricas 

Las poblaciones próximas al centro del margen de la especie suelen ser 
completamente contiguas; también muestran una densidad de población 
relativamente alta (por unidad de superficie) y una variación individual que 
excede de la medida para las poblaciones de la especie. Las poblaciones 
periféricas tienden a tener los valores contrarios para cada una de las 
tres características (aislamiento frecuente, densidad de población baja y 
escasa variación individual). Esta amplia generalización, aceptada de an¬ 
tiguo por los naturalistas, se basa en observaciones generales pero carece, 
hasta ahora, de un apoyo cuantitativo concreto. Esta confirmada por la 
variabilidad fenotípica en las especies polimorfas. Un estudio de tales es¬ 
pecies descubre casi invariablemente que el grado de polimorfismo dismi¬ 
nuye hacia los márgenes de la especie y que las poblaciones peni ericas 
con frecuencia son monomorfas, como lleinig (1939) ha demostrado para 
los abejorros (Bombos) y Mayr y Stresemann (1950) para varios generes 
de aves. En la mayoría de las mariposas miinéticas existe una disminución 
similar del número de formas miinéticas por población hacia la peni cria 
del margen de la especie. Todas las poblaciones periféricas de la polilla 
sumamente polimorfa Zijgaena ephialtes son monomorfas (Bovey 1941). 

Sin embargo, las mejores pruebas de que disponemos proceden de un 
análisis del polimorfismo cromosómico en Drosophila. La especie amen- 
cana tropical muy difundida y común Drosophila wiUistom tiene ...as .le 
50 diferentes ordenaciones de genes en sus tres pares variables de cromo¬ 
somas. Un solo individuo puede ser heterocigotico basta para 16 inver¬ 
siones; y 9,4 inversiones heterocigóticas por hembra es el promedio en¬ 
contrado en la población más heterocigótica. Solamente una invasión 
tiene una distribución universal desde Argentina a través del Brasil hasta 
Centro América, las Antillas y Florida. La mayoría de las inversiones se 
producen por todo el ámbito de la especie, pero faltan en unas cuantas po¬ 
blaciones periféricas. El amplio margen de la mayoría de las inversiones 
puede ilustrarse por el hecho de que existan en el Brasil todas las inver¬ 
siones menos una de las .pie se encuentran en Florida. Unas doce de las 
inversiones tienen una distribución más o menos restringida. El polmior- 
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feríeos, 0-5. (Según Canon, 1958c.) 


fismo mversional « máximo en varias áreas del Brasil pero cae brusca¬ 
mente haca el sur (Argentina, Chile), este (parte más oriental del Brasil) 

IZ: ", T" a1 ' F1 ° r¡da y An,ilIas >- En <•'! pmh' más 

atslado del margen (tsla de St. Kitts, Antillas) sólo se encuentran dos i„- 

verstones ct," la frecuencia de 0,2 inversiones heterocigóticas por indivi- 

duoftla Cunlta, Burla y Dobr.hansky, 1950; Townsend, 1952; Dobzhansky 
1957b; da Cunlia y col., 1959). 

Similar es el cuadro que ofrece Drosophila robusta. Se encuentran unos 
10 tipos de ordenaciones distintas de genes en diferentes partes del mar¬ 
gen de la especie. También en este caso, la mayoría de las ordenaciones 
están dispersas por todo el margen de la especie, pero la frecuencia cae 
haca la periferia del margen. Cerca del centro del margen de la especie 
(Virginia, Tcnnessee, sur del Missouri), más del 15 por ciento de las hem¬ 
bras salvajes son heterocigóticas por lo menos para una inversión aprccia- 
ble, y algunas tienen incluso una en cada uno de los seis brazos cromosó- 
micos principales. Las poblaciones periféricas tienen 1-6 inversiones sobre 
los seis brazos cromosomicos principales además de la secuencia típi¬ 
ca, en tanto que la mayoría de las poblaciones centrales tienen 7-9 in- 
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_ íPirunn 1958c) Una población procedente de la periferia cx- 

(norte de Neb'raska), pof otra parte, es completamente 

liomocigótica para todos los brazos cromosómicos excepto para te hem- 

nes < d^genes^ poseen una función ecotípica (Mayr, 
ln sido elaborada y ampliamente documentada por Dobzhansky 

del centro de su margen. El ambiente físico es tan favorable que la espe- 
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dos por inversiones. Por otra parte, en las poblaciones periféricas con su 
pequeño aumento genético por flujo de genes se favorecerá por selección 
todo lo que aumente la variabilidad genética. 

La hipótesis de Carson de que la variación geográfica en la distribu¬ 
ción de las ordenaciones de genes es el resultado de la selección en favor 
de la recombinación libre plantea una serie de cuestiones todavía sin con¬ 
testar. Por ejemplo, existen especies de Drosophila , incluso extendidas y 
prósperas, que poseen muy poco polimorfismo cromosómico. Sin embargo 
otras especies son sumamente polimorfas, tanto las poblaciones centrales 
como las poblaciones periféricas. Una población de D. subobscura de Is¬ 
rael (cerca de la periferia sur del margen de esta especie) posee una va¬ 
riedad de ordenaciones de genes (26) mayor que ninguna otra población 
europea estudiada (14-21) (Goldschmidt, 1965). El habitat de esta región 
semiárida es tan marginal ° que la especie sólo puede recogerse en pri¬ 
mavera durante 6 a 9 semanas. Sin embargo, esta población con desventa¬ 
ja periférica y ecológica de Israel es tan polimorfa cromosómicamente 
como las poblaciones favorecidas en sentido ecológico. La cantidad de 
recombinación libre es solo ligeramente superior que en Europa (Stumm- 
Zollinger y Goldschmidt, 1959). En los ortópteros, White (1957a) no en- 
contro pruebas de disminución significativa de polimorfismo cromosómico 
en las poblaciones periféricas. De este modo parece que las distintas es¬ 
pecies tienen modos y medios diferentes de enfrentarse con las diversidades 
en las necesidades genéticas que poseen las poblaciones centrales y las 
periféricas. Stone y col. (1960) llaman la atención sobre nuevas considera¬ 
ciones. El mero hecho de que las poblaciones centrales sean prósperas y 
ricas de individuos se traduce en la existencia de un gran número absoluto 
de individuos homocigotes para ciertas secciones cromosómicas, aunque su 
frecuencia relativa esté disminuida enérgicamente. Este y otros varios fac¬ 
tores mantendrían una recombinación amplia en las poblaciones centrales, 
incluso donde su frecuencia relativa esté reducida gravemente. Además, 
los argumentos presentados por Mayr (1954a) (véase Capítulo XV) y la 
comparación de especies como Drosophila robusta y el grupo de D. re¬ 
pleta (VVasserman, 1960) muestran que el aislamiento es más importante 
para la composición genética de las poblaciones, debido a la fuerza coesi- 
va del flujo de genes, que la mera situación periférica. 

Así, pues, las diferencias genéticas entre poblaciones centrales y peri¬ 
féricas pueden describirse del modo siguiente. La cantidad total de flujo 
de genes se reduce en las poblaciones periféricas, y el flujo de genes se 
convierte cada vez más en una afluencia de genes en una dirección al acer¬ 
carnos a la periferia. Muchas de las poblaciones periféricas, en particular 


* Prefiero usar <1 término marginal en mi conocido significado ecolé.gico (cerca del nivel 
- de la'^pceVeT * r ''’«• d «trido sentido geográfico (cerca de la periferia del 


mínimo 
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las más aisladas, se establecen por una sola hembra fecundada o por un 
pequeño grupo de fundadores cpie sólo portan una fracción de la varia¬ 
bilidad genética total de la especie. Por otra parte, las poblaciones centrales 
contiguas están en el medio de una corriente de un flujo de genes en mu¬ 
chas direcciones y cosechan continuamente una mayor reserva de genes 
inmigrantes recientemente incorporados. Las condiciones ambientales son 
marginales cerca del borde de la especie, la selección se endurece, y en 
estas condiciones sólo un número limitado de fenotipos pueden sobrevivir. 
La reducción del flujo de genes y el aumento de la presión de selección 
reducen, juntos, la variabilidad genética de las poblaciones periféricas. 
Esto permite, si no favorece, un desplazamiento hacia nichos ecológicos 
distintos, pues, como ha señalado Haldane (1956), la presión de selección 
en la periferia, no es sólo más dura sino también diferente. Las poblacio¬ 
nes centrales, que se encuentran en la región ecológicamente más favora¬ 
ble para la especie, tienden a formar poblaciones mayores, cuyo tamaño está 
regulado principalmente por factores que dependen de la densidad. Los 
genes para tales factores dependientes de la densidad se acumulan en 
estas poblaciones. Las poblaciones de densidad baja, próximas a los lími¬ 
tes de tolerancia de la especie, se seleccionan principalmente por la adap¬ 
tación a factores independientes de la densidad. 


Sistemática compaiiada y estructuha de i.a especie 


Hay muchos modos de diferir las especies unas de otras en su estruc¬ 
tura de población: pueden ser fenotípicamente uniformes (“monotípicas”) 
o mostrar variación geográfica; la población de la especie puede ser más o 
menos continua o estar fragmentada en ínsulas; puede existir o no una 
diferenciación entre el centro y la periferia del margen, para no mencio¬ 
nar sino algunos de los puntos señalados en las secciones anteriores. La 
comparación de las pautas de la estructura de población que se encuen¬ 
tran en diferentes especies de mamíferos, aves, insectos, caracoles y 
otros organismos es una de las tareas de la sistemática comparada. Este 
campo de investigación es todavía muy reciente y hay que aprender 
mucho de la variación geográfica en los diversos grupos de animales para 
poder situar tales investigaciones sobre una base cuantitativa y deducir 
de ellas generalizaciones biológicas. 

Una primera aproximación al estudio de la variabilidad intraespecífica 
puede ser analizar la presencia y frecuencia de subespecies en varios gru¬ 
pos de animales. Esto se correlaciona por definición, con el grado de va¬ 
riabilidad geográfica v depende de un número de factores previamente 
estudiados (Capítulo XI). El grado de variabilidad puede diferir mucho 
en familias que pertenecen al mismo orden. Por ejemplo entre las Paru- 



C í, 

O -i 

■*- c 

O a. 
£ £ 


°. ^ ^ q c 10 ce c ’T 10 Oí OI OI CO CI CO Cl 

c ® i- <7; o* o> - ~ <0 00 *4 o> CO 

01 -r h ci *r (c o c h co 7 10 -r 10 ^ 


SSSSgggSgssggssgogggjN® 

01 o o co n rn 01 h — 


88858886883822**286 


í 3¡ J 
u 2 ¿ 


C5 I' 

— n £ 

- 2 s 
fc . 5 
3-g £ 


Ü O w 

w 

.. .. o 

V3 '/J r, 

© o •— 

9* a 43 
§ B Ji 

£ S o* 
o c c 

•— V- I- 

O Oí 


C 

£ X 


E E E 

rí n « 


c O u 

C C C3 

•C c .. 

Oí Oí s 

E c 0 

c u 
<s n ~ 
QJ O ~ 

t: t: 
c o 

c c c, 

V) f st 

p p 

£ £ g 
^ ^ o 

£ £ -n 

J3 J3 c 


ci 55 
Oí Gí 


o ir 
t: ¿ 


. 

co 

O 


co 

o 

r-H 



ei 

”T 


ei 

T 



3 

Oí ^ 

•—* n 

L 

Oí 

•-H 

U 

Oí 

i- 

co 

10 

Oí 

Oí 

*» 

»- 

Oí 

1953 
y col 



— 

3 


o 

73 

»— 


"O es 

co 

co 




£ 



i S 

Oí 


«I» .. 

c es 

- OJ 

II 

£ | 
= Z 

O 

O Tj 

O t/) 
O i» 

~ § 

g •£ 

> o 
< O 


es >. 

1 £ 

O t: 
0; 


Z C 

1 i 

E 4 


CO 

c 

~ c 
^ c 

<S 

^ o 


>• >.- 
£ S? 

I r O 
¿ o c 

^ o 


2 ’-S 
5 - 

^ O 

O K 


X o 
« !/> 

c c 
es o 

i; K 

u .. 

5 ’S 

4 = 

1 -2 

•= o 

2 * 

c •© 
o. o 

~ 2 
J3 « 
^ CJ 


Conchas marinas Cypraea: Schilder y Schilder, 1938 165 84 50,9 


408 


ESPECIES ANIMALES Y EVOLUCION 


lidae de América del Norte, sólo un 22 (42,3 por ciento) de las 52 especie?;® 
son politípicas mientras (pie entre los escribanos (Emberizidae) 32 (76,3 M 
por ciento) de las 43 especies de Norteamérica son politípicas. Esta dife-é|| 
rencía es real v no un artefacto de diferentes niveles taxonómicos. El grado |j 
en que tales cifras pueden depender de los patrones elegidos se ilustra ; Aj 
por algunos datos sobre mamíferos europeos. En 1912 solo un 26,0 P° r 
ciento de las especies se consideraban politípicas; en 1937, el 45,3 por cien- 
to v en la actualidad hacia el 75 por ciento. Desplazamientos similares se J 
K;n rcc-'íTade en oiré-' cnipos cuando se ha contx-ido mejor su sistemática ^ 
(Tabla NI 11-2) y por eso es difícil efectuar comparaciones fidedignas. Sin j 
embargo, el hecho de cpie existen algunas diferencias reales parece impo- % 
nerse por la información de (pie disponemos. De las especies de pájaros | 
de Nueva Guinea un 79,6 por ciento son politípicas mientras (pie de los 
pájaros norteamericanos sólo 67,8 por ciento lo son. Entre las 25 especies 
de escarabajos Carabas de Europa central, el 80 por ciento son politípi- 
cas, mientras que en ciertos géneros bien conocidos de coleópteros bu- 
préstidos ni una sola especie se considera politípica. 

Todavía existen grandes grupos de animales en los que todas las espe¬ 
cies se expresan por binomios. Tendría interés saber en qué grado el hecliu 
se debe a una falta real de variación geográfica del fenotipo y en qué 
grado a insuficiente análisis taxonómico. Sin duda, las especies gemelas 
son casi siempre monotípicas. 


Número ij área de subespecie 

La clasificación de las especies en monotípicas y politípicas sólo es un 
modo de presentar cuantitativamente la variación fenotípica. Otro modo 
es analizar las subdivisiones de la especie politípica: ¿Cuál es el promedio 
de subespecies por especie en los diversos grupos de animales, y cual es 
su margen geográfico medio? Se cree que existen unas 28 500 subespeeies 
de aves, de un total de 8 600 especies. Esto supone un promedio de 3,3 
subespecies poi especie. Es poco probable que este promedio se eleve sus¬ 
tancialmente (que suba, por ejemplo, por encima de 3,7) incluso después 
de un ulterior desdoblamiento. El promedio difiere de una familia a otra: 
79 especies de golondrinas (Hirundinidae) tienen un promedio de 2,6 
subespecies mientras que 70 especies de cuco alcaudones (Campephagi- 
dae) tienen por término medio 4,6 subespecies, y 75 especies de alondras 
(Aludidae) 5,1 subespecies. Sin embargo, el número total de subespecies 
es mucho mayor en unas cuantas especies. El Song Sparrow norteameri¬ 
cano (rassereUa melodía), por ejemplo, tiene unas 30 subespecies. Las 
especies de aves con 20-30 razas geográficas bien definidas no son raras 
en regiones sumamente insulares (como en la región Indo-Australiana); el 
punto culminante parece corresponder a Pachyccphala pecioralis, con más 
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^■LA XIII-3. Sultesitcciaciim en 95 especies comunes de ;Miaras canoros de tierra 

baja de Nueva Guinea 






I ^ 




Número <¡c subespeeies 


nnr t>mpcie 


Total 245 
Promedio 2,58 


Número de esprries 


m- 












El 30 % no muestra variación geográfica, el 6.3 % tiene 70 más suhcspocic*. 

de í() razas. Las especies de pájaros que se producen en las tierras bajas 
de Nueva Guinea manifiestan el grado de subcspeciación que indica la 
Tabla XIII-3. Comparativamente, las subespecies de aves tienen por lo 
general márgenes bastante amplios. En los coleópteros tigre, de Norteamé¬ 
rica (Cicindela), el margen medio de subespecie de aves, y el número 
medio de subespecies por especie (4) es también similar. El número me¬ 
dio de subespeeies es mucho menor en muchos grupos de mamíferos. Se¬ 
senta y una especies de roedores tienen por término medio 2,75 subespeeies 
en el solo estado de Utah (Durrant, 1952). La rata canguro (Dipodotnys 
ordii) no tiene menos de 30 subespeeies en los estados occidentales de 
Estados Unidos, en una región donde ningún ave tiene más de 5 o 6 sub¬ 
especies (Setzer, 1949). Los roedores “pocket gophcrs” (Thomomys) se 
distinguen por el elevado número de ínsulas que forman en suelos conve¬ 
nientes, y, en consecuencia, por el alto número de subespeeies que distin¬ 
guen los taxonomistas. De las dos especies de Utah una tiene 11 subes- 
pccies en este estado, y la otra 24. 

Todavía más pequeños resultan los márgenes de las poblaciones dife- 
renciables en muchos grupos de invertebrados. Casi todos los robledales 
aislados de México parecen poseer una población endémica de avispas de 
agallas (Cynips). Casi cada riachuelo a lo largo de la costa del Golfo de 
Florida tiene su cangrejo endémico (Cambaras) (Hobbs, 1942, 1945, 1953). 
Los carábidos ápteros y los coleópteros tenebriónidos tienden a formar 
muchas subespeeies muy locales. Todavía más localizadas son las pobla¬ 
ciones de muchos géneros do caracoles terrestres tropicales. La especie 
hawaiana Achatinclla masleliaa tiene 26 subespeeies y 60 razas microgeo- 
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gráficas en un área de 32 por 8 km de superficie (Welch, 1938). Análogas 
pautas de distribución se lian encontrado en Portilla y Ccrion. Por otra 
parte, en un género con un fenotipo estabilizado como Drosophila, se 
pueden necesitar métodos especiales (Stalker y Carson, 1948; Patterson 
v Stone, 1952) para descubrir la variación geográfica fenotípica. Algunos 
autores recientes, en particular Kiefer (1952) en sus estudios sobre las 
razas geográficas de Thermocyclops de África tropical y otras regiones, 
lian señalado la extensión con que ciertos crustáceos de agua dulce se se¬ 
paran en poblaciones locales. 

Describir la variación intraespecífica meramente en términos de sub- 
ospecies o de razas geográficas es un modo de abordar el problema algo 
estático. Puede resultar útil para estudiar especies con márgenes conti¬ 
nuos amplios, pero resulta inadecuado para enfrentarse con las complica¬ 
ciones de la estructura de poblaciones de las especies insulares. Aquí las 
poblaciones locales proliferan y se desvanecen. Después de largos perío¬ 
dos de estancamiento de distribución, puede “irrumpir una ínsula local 
v ocupar grandes zonas que previamente habían dejado vacantes otras 
poblaciones de la especie. Esto a veces se produce por desplazamientos en 
la preferencia de habitat. Entre tales casos tenemos los papamoscas del 
grupo Rhipidura rtififrons (Mayr y Moynihan, 1946) y el silbador dorado 
(Pachi/cephala pcctoralis) (Galbraith, 1956). En ambos casos, resulta una 
pauta de distribución entretejida de modo peculiar cuando las ínsulas 
“antiguas” persisten como islas en una “corriente” reciente de nuevos 
colonizadores. Pueden llegar a ser vecinas inmediatas, poblaciones de his¬ 
toria, contenido de genes y fenotipo muy diferentes, como sucede con la 
raza de garganta blanca y la de garganta amarilla de P. pcctoralis. Esta 
situación conduce a otros tipos de “casos límites” entre poblaciones coespe¬ 
cíficas y especies plenas que se considerarán en el Capítulo XVI. 

Una estructura de población algo aberrante, pero muy interesante, se 
encuentra en el género de caracoles terrestres Ccrion en las Antillas. Este 
caracol está limitado a una franja estrecha de vegetación costera inmedia¬ 
tamente por encima de la línea de alta marea. Rara vez se encuentra a 
más de 100-200 metros tierra adentro. Un análisis de las poblaciones que 
se encuentran en el nordeste de Cuba (distrito de Bañes) descubre el 
cuadro siguiente. A lo largo de unos 50 km de costa se encuentran siete 
tipos muy distintos de Ccrion, que se sustituyen unos a otros geo¬ 
gráficamente (con la sola excepción de la especie muy diferente Icpiila, 
que coexiste con moralc.si sin cruzarse). De ocho zonas posibles de contac¬ 
to, cuatro son ecológicamente inutilizables por Ccrion de modo que for¬ 
man barreras completas que impiden eficazmente el flujo de genes. Las 
otras cuatro zonas de contacto están ocupadas por poblaciones híbridas. 
La cadena de poblaciones que resulta de estas características de Ccrion 
es sumamente diferente del cuadro de una especie geográficamente variable 
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i . , , '■■MriuucHMi cíe poblaciones del caracol terrestre halófilo Ccrion 

CI s «li.stmtas. Donde se ponen en contacto dos poblaciones (con una excepción) form m 

’ 7 ,e SCU /“ d * ferenci «; E " casos, el contacto está impedido 

por alguna barrera (II). En = población de tierra adentro aislada. 


¡‘I el Son S Sparrow. La estructura de especies de Ccrion 

(l*ig. Al 11-9), que a primera vista parece enteramente irregular está de¬ 
terminada por dos factores. Uno es que la divergencia morfológica parece 
producirse rápidamente pero no está correlacionada con la adquisición de 
aislamiento reproductivo. En consecuencia, siempre que dos poblaciones 

uei r g i ,Cam<ntC divergentes sc P onen cn contacto hay una gran proba¬ 
bilidad de que se crucen sin discriminación. El otro factor es la capacidad 
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singular de dispersión de Ccrion. Por una parte, tenemos su carácter muy 
sedentario, de modo que un individuo dado probablemente no se mueve 
horizontalmente más de unas docenas de metros durante toda su vida; por 
otra parte, presenta capacidad para dispersarse pasivamente mediante los 
huracanes, lo que les permite establecer colonias a centenares de kilóme¬ 
tros. Es probable que otros casos de estructuras poco habituales de po¬ 
blación observadas en otros animales, encuentren también una explica¬ 
ción ecológica. 


Resumen 

Todas las especies están compuestas de poblaciones locales, y, dado 
que en las especies sexuales no hay dos poblaciones idénticas, todas las 
especies muestran variación geográfica, gran parte de la cual no está ex¬ 
presada en el fenotipo visible. 

Muchas poblaciones locales son completamente contiguas y pasan gra¬ 
dualmente de una a otra. Otras (“aislados geográficos”) están más o menos 
aisladas frente al flujo de genes por barreras. Donde se rompen las ba¬ 
rreras, se verifica una intergradación secundaria entre las poblaciones pre¬ 
viamente aisladas. 

Cada especie tiene una estructura de población caracterizada por una 
combinación de los componentes dichos. La variabilidad genética y los 
caracteres de población tienden a ser distintos en el centro y en la peri¬ 
feria del margen de la especie. La sistemática comparada intenta descu¬ 
brir generalizaciones relativas a la estructura de población que caracteriza 
a diversos tipos de animales. 



Capítulo XIV 
TIPOS DE ESPECIES 


Lo que tienen en común todas las especies biológicas de los animales 
es lo que hemos destacado en los capítulos anteriores de este libro. Aun 
admitiendo la existencia de los tres conceptos de especie descritos en el 
Capítulo II, suponemos que estos conceptos no son sino distintas formas 
de considerar un solo tipo de especies existente en la naturaleza. La es¬ 
pecie biológica suele ser, también, especie morfológica (con excepción de 
contadas especies gemelas); la especie politípica multidimensional es, en 
un 1 ligand o m omento concretos, adimensional. De hecho, las especies de 
animales en conjunto son un fenómeno singularmente uniforme. Las ter¬ 
minologías propuestas para diferenciar distintos tipos de especies zooló¬ 
gicas se basan, en la mayoría de los casos, no en distintas propiedades 
biológicas de las especies, sino, más bien, en dificultades que se encuen¬ 
tran en la aplicación del concepto de especie a ejemplares o muestras 
(véase Capítulo II). Los paleontólogos hablan ciertamente de paleocspecies, 
de especies fósiles, o eronoespecies (Sylvester-Bradley, 195G), mientras (jue 
los taxonomistas prácticos distinguen bioespecies morfológicas (Caín, 
1954a), y los investigadores de los organismos asexuales reconocen agamo- 
especies. Sin embargo, dependiendo de los criterios aplicados, una muestra 
de la misma población puede ser denominada por un autor morfoespecie, 
por otro bioespeeie y por otro paleoespecie. 

El desplazamiento desde el concepto morfológico de especie, que antes 
prevalecía, hasta el concepto biológico actual se ha podido efectuar en 
zoología sin gran trastorno terminológico. Un cambio necesario lia sido 
transferir la mayoría de las “razas biológicas” a la categoría de especies 
gemelas (Capítulo III). Incluso el desplazamiento desde la especie adimen¬ 
sional a la especie multidimensional no ha supuesto un gran trastorno. Las 
proposiciones de una terminología dualista, como las de Kleinschmidt y 
Rensch (véase Capítulo XII) no se han aceptado en general. En contraste 
con lo sucedido en botánica, en zoología no se ha desarrollado ningún cam¬ 
po separado de "taxonomía experimental”, en parte debido a la relativa 
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dificultad de criar animales en cautividad (excepto para Drosophila y con¬ 
tados géneros más), y, en parte, porque diversos atributos de los anima¬ 
les vivos (cantos, galanteos, etc.) han constituido de antiguo un control in¬ 
dependiente de los hallazgos de la taxonomía de museo: Finalmente, el 
cambio desde el pensamiento tipológico al pensamiento en poblaciones se 
inició en zoología en una fecha temprana (a mediados de siglo xix) de 
modo que la transición de la taxonomía alfa a la taxonomía gamma se ha 
verificado de modo gradual y armonioso. i 

Lo sucedido en botánica ha sido diferente en conjunto. La taxonomía 
vegetal, a pesar de los esfuerzos de unos cuantos investigadores de van¬ 
guardia, se ha mantenido dentro de métodos sumamente morfológico-lipo- 
lógicos hasta los decenios segundo y tercero de nuestro siglo, lo que ha 
abierto un considerable abismo entre los botánicos de herbario y los ecó¬ 
logos vegetales. El estudio de poblaciones no se popularizó hasta después 
de 1930 (Clauscn Anderson, Turrill, Fassett y otros). Cuando Turesson 
(1922) comenzó su labor en taxonomía experimental, creía que resultaría 
imposible acomodar sus nuevas ideas dentro de la armazón de los térmi¬ 
nos morfológicos de la terminología linneana ortodoxa. Por ello distinguió 
las especies linneanas, (pie definía morfológicamente, y las ccocspcdefi, 
que definía como “especies linneanas consideradas desde el punto de vista 
ecológico”. En consecuencia, se desarrolló en botánica una terminología 
dualista. De hecho, algunos botánicos han declarado que la clasificación 
de ejemplares y el estudio (experimental) de las poblaciones naturales son 
dos ramas independientes de la biología, una de las cuales es la taxonomía 
ortodoxa y la otra la “genecología” o “biosistemática”. Este tema de con¬ 
troversia se ha debatido, en una serie de publicaciones recientes por Ba¬ 
ker, Cain, Camp, Danser, Epling y Catlin, Gregor, Masón, Turrill y Va- 
I en tiñe, revisados por Heslop-Harrison (1954). Otros botánicos, por ejem¬ 
plo Stebbins (1950), han defendido la terminología única. Sea lo «pie 
sea lo que suceda en Botánica, no parece necesario reelaborar, una ter¬ 
minología en la sistemática animal. Hablando taxonómicamente, sólo exis¬ 
te un tipo de especies de animales, excepto en los casos límites entre 
subespeeies y especies y en los animales que se reproducen asexualmente. 

La debilidad de lo propuesto en el pasado para clasificar tipos de es¬ 
pecies, radica en (pie la elección de los criterios (morfológico frente a bio¬ 
lógico, o fósil frente a reciente) no atañen a ningún atributo realmente 
significativo. Sin embargo, poca duda cabe de (pie existen distintos tipos 
de especies, (pie se caracterizan por diferencias fundamentales en ecolo¬ 
gía, estructura de poblaciones, sistemas genéticos y, modos de reproduc¬ 
ción. Para distinguir tipos de especies de un modo significativo, debemos 
recurrir a atributos biológicos como criterios de clasificación. Tal vez la 
clasificación más detallada publicada hasta hoy sea la de Camp y Gillv 
(1943) ( pie distingue 12 categorías de especies vegetales. Sin embargo, 
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sus criterios se imbrican en gran parte y a causa de esta superposición y 
de la pesada terminología que proponen, su clasificación no ha sido adop¬ 
tada por ningún autor posterior. 1 


ClUTElUOS DE CLASIFICACIÓN 

Llegados a este punto parece conveniente considerar qué tipos de 
criterios podrían utilizarse en un intento de clasificar tipos de especies 
En cuanto se comienza a tabularlas, resulta evidente (pie puede utilizarse 
como criterio casi toda propiedad de una especie pero (pie existe una su¬ 
perposición parcial entre cada dos series de criterios. En la Tabla XIV-1 
se da una lista que en modo alguno pretende ser completa. 

Esta tabulación podría extenderse casi al infinito. Cada especie puede 
clasificarse, teóricamente, en una de las subdivisiones de cada una de las 
categorías numeradas. Existe, pues, una enorme cantidad de superposición 
entre los diversos criterios de clasificación. Se plantea, pues, la cuestión im¬ 
portante de cuales son los criterios más importantes para el biólogo, y en 
particular para el evolucionista. Se sabe muy poco, hasta ahora, del grado 
de correlación existente entre las clases de los distintos criterios. Ciertas 
correlaciones resultan evidentes, como la de que las especies panmixtas o 
gemelas habitualmente son monotípicas. Pero bastante poco se sabe hasta 
ahora de la correlación entre tolerancia ambiental, sistema de aparea¬ 
miento, estructura de poblaciones, y velocidad de evolución. ¿Qué propie¬ 
dades ecológicas están correlacionadas con los sistemas genéticos? No po¬ 
día contestarse a estas cuestiones hasta que no se conozca mucho mejor la 
sistemática de los animales, en particular de los invertebrados inferiores. 
Necesitamos urgentemente desarrollar un campo de sistemática compara¬ 
da (pie puede brindar una base firme para el estudio de la evolución com¬ 
parada. Hasta no disponer de más datos, sólo podemos esbozar un estu¬ 
dio «pie se refiera en particular a las series de factores (pie creemos (pie 
afectan a las propiedades evolutivas de la especie. Entre éstos parecen 

tener la máxima importancia los sistemas genéticos, junto con los factores 
ecológicos y ile conducta. 


Sistemas (¡enéticos 


La totalidad de los factores genéticos que afectan la estructura en po¬ 
blaciones de una especie y su potencial evolutivo a veces se denomina su 
sistema genético (Darlington, 1939, 1940). White (1954:306), por ejemplo 
declara: - 1 
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Tabla XlV-1. Criterios de clasificación de tipos de especies 


Criterio 


Tipo de especies 


1. Sistema de reproducción 


2. Cirado de fecundidad intra e in¬ 
terespecifica 

3. Presencia o ausencia de hibridi- 


zación 


Variación en el número o pauta 
de cromosomas 
5. Diferencia de origen 


0. Estructura de la especie 
7. Tamaño de poblaciones 


8. Secuencia de generaciones 


9. Cantidad de flujo de genes 


10. Patita de distribución 


11. Tolerancia ambiental 


12. Velocidad de evolución 


13. Plasticidad fcnotípica 


Reproducción sexual bipircntal 
Hermafroditismo 
Partenogénesis 

Reproducción por escisión o vegetativamente 
Cenoespecies 

Híbridos interespecíficos ocasionales 
Introgresión ocasional 
Con zonas híbridas alopátridas 
Enjambres híbridos simpátridos 
Anfiploidia 

Número de cromosomas variable (disploidia) 
Poliploidia 

Con hetcrocigosidad estructural más o menos 
extensa 

Kspeciación geográfica gradual 
Especiación simpátrida gradual 
Instantáneo por poliploidia o macromutaciún 
Por fusión 
Monotípica 
Politípica 
Constante 

Sumamente fluctuante, a veces cíclicamente 

Rápida 
Anual 

Lenta, una sola generación dura varios o mu¬ 
chos años 
Esencialmente panmixta 
Con numerosas ínsulas geográficas 
En gran parte reproducción dentro «le una es¬ 
tirpe 

Cosmopolita 

Extendida 

Insular 

Reliquia 

Eurioica 

Estenoica 

Lenta o estancada 

Rápida 

Especies gemelas 
Especies polimorfas 
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Bajo la expresión general de sistema genético incluimos el modo de reproducción 
de la especie (bisexual telitoco, liaplodiploide, etc.), su dinámica de población (tama¬ 
ño de población, razón de sexos, vagilidad, extensión de la panmixia o de la repro¬ 
ducción dentro de las estirpes, etc.), su ciclo de cromosomas (meiosis normal en ambos 
sexos, o anormal en uno o en ambos), su índice de recombinación, la presencia o ausen¬ 
cia de varias formas de polimorfismo genético o citológico en la población natural, y, en 
pocas palabras, todas aquellas características que determinan su conducta hereditaria 
durante períodos suficientemente largos para que se produzcan cambios evolutivos. 


Esta amplia definición abarca la mayoría de los factores recogidos en 
la Tabla XlV-1 como determinadores de “tipo de la especie” y varios 
otros más. La mayoría de los mecanismos recogidos en la lista son mera¬ 
mente medios diversos hacia el mismo fin, a saber, la regulación del equi¬ 
librio entre el cruzamiento dentro de la estirpe e hibridación. Los factores 
que determinan el grado de diferencia genética de los gametos formadores 
del cigote se lian reunido bajo el epígrafe “Sistema de reproducción” (Dar- 
lington y Mather, 1949). Éste controla la variabilidad genética, la estruc¬ 
tura de poblaciones y, en último término, el cambio evolutivo, como ha 


destacado Darlington (1932, 1939), Dobzhansky (1951) y Wliite (1954). 
Stebbins (1950, 1960) y otros autores han señalado que la cantidad de hi¬ 
bridación entre poblaciones depende, no sólo de los factores de sexuali¬ 
dad genética y cromosómica que suelen destacarse, como son la ploidia y 
el índice de recombinación, sino también de factores más o menos ecoló¬ 


gicos como son la facilidad de dispersión, el tamaño de población, la es¬ 
tabilidad de población (frente a fluctuaciones), la duración de la vida, la 
superposición de generaciones, el número de descendientes, las diferen¬ 
cias entre ecología larvaria y adulta, y así sucesivamente. 

Debemos considerar la importancia relativa que algunos de estos fac¬ 
tores tienen en la determinación del grado de diferencia entre varios tipos 
de especie. 

| . • , -- \ 

i Variación del número de cromosomasJ 

Wln'te (1954, 1957a) lia publicado revisiones soberbias del tema. La 
existencia de diferentes números de cromosomas dentro de una misma es¬ 
pecie puede explicarse de diversos modos. Con máxima frecuencia se de¬ 
ben a la presencia de cromosomas supernumerarios o de escisiones o de 
fusiones de Robertson. Diferencias más acusadas son las causadas en cier¬ 
tas especies partenogenéticas por trastornos en el mecanismo de madura¬ 
ción y segmentación del óvulo, como en Arlemia salina (Goldschmidt, 
1952). La variación geográfica del número de cromosomas no es rara en 
los animales. En el roedor Gerbillns pyramidum (Wahrman y Zahavi, 
l d número de cromosomas varía desde 40 (Argelia) a 52 (llanura cos- 
■ tera de Israel) y 66 (el Ncgev y partes adyacentes de Egipto). La signi- 
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ficación <lo esta variación acusada de poblaciones íntimamente relaciona¬ 
das no se rebaja, aunque ascendamos estas ínsulas al rango de especies 
genuinas. La hibridación secundaria entre tales poblaciones puede lar 
lugar a números de cromosomas muy variables como ha demostrado Stai- 
J Y (1954) para Tlwis lapillus. El número de cromosomas es relativamente 
constante en la mayoría de los grupos de animales, pero, en otros muestra 
tremendas variaciones, por ejemplo en las mariposas. El numero ele cromo¬ 
somas establece un límite inferior al número de grupos de ligamientos, 
pero este número está regulado por factores cromosomicos adicionales, 

como son la localización de los quiasmas. 

Fecundidad j 

Algunos botánicos reconocen una categoría de especies especial para 
todas las poblaciones y especies que pueden dar híbridos con éxito, dau- 
sen Keck v Hiesey (1945) las han denominado ccnoespeaes y las dolmen 
“como todas las ecocspecies relacionadas de modo que pueden intercam¬ 
biar genes hasta un cierto grado, por hibridación”. Aunque es incuestio¬ 
nable que el establecimiento de una completa esterilidad cruzada signi¬ 
fica el punto de una cspcciación completa irreversible, debe destacarse que 
la esterilidad no es sino uno de los muchos mecanismos posibles de aisla¬ 
miento. El reconocimiento de las cenoespecies exagera mucho la impor¬ 
tancia de la barrera de esterilidad y conduciría a conclusiones absurdas 
en la sistemática animal. Entre los animales no es raro que todos los miem¬ 
bros de un género, o incluso de una subfamilia, puedan intercambiar ge¬ 
nes. aunque en la naturaleza el hecho suceda rara vez o nunca Refirién¬ 
donos a un grupo ricamente diversificado, por ejemplo los anades de no 
(Anal¡ni), carecería de sentido considerarlo una sola cenoespecie. En otros 
grupos de animales (por ejemplo, DrosophUa) pueden oponerse barreras 
considerables al intercambio de genes ya en el nivel subespecifico y la ma¬ 
yoría de las especies plenas son estériles entre si. No veo nada en fasor 
de admitir una categoría de especie, para los animales, que corresponda a 
la cenoespeeie de Turesson y su escuela. 




Modo de repuoducción y tipo de especie 


La función biológica del sexo, discutida largo tiempo, es la producción 
de una gran variedad de genotipos diferentes (Weisman 1902). La mu¬ 
tación puede asumir esta función sólo cuando, como en los microorganis¬ 
mos, las generaciones se siguen unas a otras mucho mas rápidamente que 
los cambios del medio. La esencia de la reproducción sexual es pues lu 
reunión de los factores genéticos de dos individuos (o células) padres dife¬ 
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rentes en un nuevo eigotc. Lo básico de la sexualidad no es el hecho de 
que, en los animales, estos gametos suelen producirse en gónadas especia¬ 
les, ni que los gametos (huevos) producidos por tales gónadas puedan 
en ocasiones desarrollarse sin fecundación. Definir la reproducción sexual 
como "la reproducción que implica la formación de gametos” no es bio¬ 
lógico y yerra el blanco. Toda reproducción que no implique recombina- 
eion genética es, hablando biológicamente, asexual, prescindiendo de que 
el nuevo individuo se produzca vegetativamente (por escisión o por ge¬ 
mación) o a partir de un huevo sin fecundar. 

Los modos de reproducción distintos de la sexualidad ortodoxa son 
mucho más raros en los animales que en las plantas. La reproducción vege¬ 
tativa. como la gemación en ciertas colonias sésiles marinas y en organis¬ 
mos de agua dulce o la simple escisión en ciertos protozoos, turbclarios y 
anélidos, suele ser sólo una condición temporal. Normalmente alterna con 
fases o generaciones sexuales. Sin embargo, en ciertas especies no se ha 
demostrado de modo concluyente ninguna fase sexual. Las dos desviado- 
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nes mas frecuentes de la reproducción bisexual (gonocórica) entre los ani- 


males son el hermafroditismo y la partcnogénesis. 


Hermafroditismo _j ' 

El hermafroditismo, esto es, el tipo de sexualidad en el que un mis¬ 
mo individuo produce a la vez gametos masculinos y femeninos, está muy 
difundido en <4 reino animal. Su sentido exacto sigue oscuro a pesar de 
haberse discutido mucho (Alterbcrg, 1934). Sin embargo, es seguro que 
el hermafroditismo no equivale a una estricta reproducción dentro de una 
misma estirpe. En la mayoría de las especies hermafroditas hay numerosos 
mecanismos que reducen o eliminan por completo las probabilidades de 
autofecundación. De ellas, la más importante es el hermafroditismo sucesi¬ 
vo, denominado protandria o proteroginia, y designa una condición en la 
que las gónadas en un momento dado sólo producen gametos masculinos 
o sólo gametos femeninos, unos antes que los otros. Otro de tales meca¬ 
nismos es la fecundación recíproca de la que el mejor ejemplo es el de 
los caracoles ptlimonados. Considerando lo extendido que está el herma¬ 
froditismo entre los animales inferiores, sorprende los pocos casos que se 
conocen de hermafroditas de autofecundación forzosa. La mayoría de los 
casos registrados de autofecundación, parecen ser sólo un mecanismo que 
alterna con el de fecundación cruzada. El hermafroditismo con autofecun¬ 


dación ha sido, por ejemplo, registrado en los siguientes grupos: turbela- 
rios (Procerodcs, Macrostoma, Opistoma), céstodos (Anthobothrium musteli 
y otros muchos), tremátodos (Distomum cirrigerum), cirrípcdos (Pollicipcs 
cornucopia), caracoles (Lymnaea auricularis), y nemátodos ( Rhabditis , etc.). 

El hermafroditismo suele considerarse una condición primitiva, y la 


420 


ESPECIES ANIMALES Y EVOLUCION 


pérdida de un sexo, o más precisamente de una gónada, la condición deri¬ 
vada. Sin embargo, puede darse un buen argumento en favor de a se¬ 
cuencia evolutiva opuesta. De hecho, en los nematodos del genero Rhab- 
clitis pueden surgir bruscamente nuevas “especies hermafroditas (por 
mecanismos cromosómicos desconocidos) en cultivos de especies bisexuales 

(Ca sín''embargo, está bien establecido que existen tendencias ambisexuales 
en casi todos los grupos de animales, incluyendo aquellos en los que los 
sexos están normalmente en individuos distintos. Excepto en los pocos ca¬ 
sos de hermafroditismo con autofecundación, no hay pruebas de que el 
hermafroditismo afecte a la estructura de la especie. No conduce necesa¬ 
riamente a un cruzamiento más interno dentro de estirpes que la repro¬ 
ducción con sexos separados en individuos diferentes Mas bien, su sig¬ 
nificado parece ser que permite un aumento de la productividad general. 
La producción de huevos, en conjunto, requiere muchos mas recursos mc- 
tabólicos, y, con frecuencia, se observa que los individuos jovenes de 
especies hermafroditas producen gametos masculinos y los individuos ma- 
vores v más viejos producen gametos femeninos Cabria esperar que la 
mayoría de los animales sésiles produjeran hermafroditas debido a (pie lo 
individuos masculinos no son capaces de buscar las hembras activamente. 
No es así, como se ha demostrado en los corales, asi como en los célente- 
reos y en las esponjas, en los que existen numerosos casos de separación 
de sexos. En muchos casos, el hermafroditismo es una condición extraor¬ 
dinariamente lábil. No sólo pueden darse diferencias entre especies intima¬ 
mente relacionadas, sino que su expresión puede variar geográficamente 
(Bacci, 1955b). Entre los vertebrados el hermafroditismo funcional es raro, 
pero ahora se ha establecido bien en varias especies de peces (Spurway, 

1957; Clark, 1959; Mead, 1960; Scliultz, 1961). , 

Una condición que corresponde al hermafroditismo esta muy difundida 

entre los protozoos. El rejuvenecimiento de una clona que se reproduzca 
asexualmente depende en Paramecium de un proceso sexual que puede 
ser: 1) conjugación con un individuo de tipo de apareamiento opuesto y 
normalmente de una clona diferente de la misma variedad); -) autocon- 
jugación, esto es conjugación con un individuo de la misma estirpe o 
pantogamia, es decir formación de un núcleo de fecundación por la 
unión de los núcleos de los gametos masculinos y femeninos de un mismo 
individuo. Los ciliados se caracterizan por dos rangos de sexos, unqu 
cada individuo hablando genéticamente es un hermafrodita, que produce 
gametos masculinos y femeninos, sin embargo la existencia de tipos de 
apareamiento facilita y favorece el cruzamiento fuera de la^ estirpe, la 
conjugación por cruzamiento externo solo tiene prioridad si no 1 ay^opor¬ 
tunidad para (pie se produzca la autocon jugación o la autogam.a (Sonne- 

born, 1957). 
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El término técnico en zoología para la separación de sexos es gonoco- 
lismo. Se ha sugerido que los términos botánicos dioecia y monoecia han 
sido sustituidos por los términos de los zoólogos hermafroditismo y gono- 
corismo. Tal sugerencia no parece justificada ya que la equivalencia no es 
estricta. La dioecia y la monoecia se refieren a esporofitas, mientras que el 
gonocorismo y el hermafroditismo son fenómenos relativos a individuos 
productores de gametos. La sexualidad en los animales sésiles (pie forman 
colonias está sumamente diversificada. En un extremo se encuentran los 
hidropólipos (por ejemplo Diphyes acuminatus) en que todos los indivi¬ 
duos son gonocóricos y todos los individuos de una colonia pertenecen al 
mismo sexo. En el otro extremo están las colonias en las que todos los 
individuos son hermafroditas (ectoproctos, sinascidios). Entre estos ex¬ 
tremos hay tipos (la mayoría de los sifonóforos, Plumularia ) (pie son go- 
nocoristas, pero en los (pie, una colonia, puede contener individuos de 
ambos sexos. El incluir o no tales casos en el hermafroditismo depende 
de la definición de “individuos”. Todos los “individuos” de tal colonia 
forman parte de un solo individuo genético. 

Los hermafroditas con fecundación cruzada tienen una estructura de 
especie (pie no se sabe que difiera de la propia de las formas gonocóricas. 
La autofecundación no sólo aumenta la cantidad de cruzamiento interno 
dentro de la estirpe, sino que permite que individuos aislados.se constitu¬ 
yan én fundadores de nuevas poblaciones. Por ello podría dar lugar a un 
cambio en el potencial evolutivo. Desgraciadamente, no disponemos de 
buenos estudios taxonómicos sobre hermafroditas que se autofecundon y 
aún no sabemos hasta qué grado este modo de reproducción afecta la es¬ 
tructura de la especie y la cspeciación. 

Cruzamiento estricto dentro de la estirpe 

• 

El hermafroditismo autofecundante no es el único modo de reproduc¬ 
ción que se traduce en un cruzamiento dentro de la estirpe, estricto. Éste 
también se produce en los cruzamientos forzosos entre hermano hermana 
que se observan en algunos himenópteros parásitos que se reproducen en 
el interior del huésped, por ejemplo Telenomus fariai (Dreyfus y Breuer, 
1944) en el gorgojo Pedicidopsis = Siteroptcs (Cooper, 1939) y entre los 
tremátodos (Didymozoon, Wedlia bipartita). En tales casos parecen haber¬ 
se abandonado todas las ventajas de la reproducción sexual. Resulta un 
misterio completo cómo haya podido establecerse tal curioso modo de 
reproducción por selección natural, pero es probable que tales excepciones 
se produzcan circunstancialmente en estas especies y que la variabilidad 
genética se restablezca por cruzamiento externo excepcional. De hecho, se 

sabe que en Siteroptcs las ninfas surgen en condiciones de mucha hu¬ 
medad. 
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[,a probabilidad tic la autofecundación disminuye mucho en las plantas 
por la difusión de genes con autoincoinpatibilidad (Grant, 1958). Tales 
mecanismos son raros en los animales, y al parecer sólo se han regis¬ 
trado en dona intcstinalis. Sin embargo, los tipos de apareamiento en los 
ciliados (Sonneborn, 1957) corresponden a los factores de incompatibi¬ 
lidad en las plantas. 


Partenogénesis 


Con partenogénesis se designa el desarrollo de hijos a partir de huevos 
sin fecundar por gametos masculinos. Se verifica de dos formas, de las que 
sólo una tiene interés para nosotros, la partenogénesis diploide femenina 
(telitoquia). El otro tipo, la producción de machos haploides a partir de 
huevos sin fecundar (arrenotoquia), constituye una forma de determina¬ 
ción del sexo y su efecto principal sobre el sistema genético es que elimi¬ 
na en cada generación todas las deficiencias, los homocigotes letales, y 
otros factores que no sean viables en condición hemicigótica. Este macho, 
haploide sólo ha surgido unas siete veces en toda la historia de los meta- 
zoos: cinco en los insectos, uan en los ácaros y una en los rotíferos (Whi- 
te. 1954). 

La telitoquia, a la que llamaremos desde ahora simplemente partcno- 
génesis, ha surgido repetidamente en los fila principales de animales. Se 
produce bien como condición opcional y estacional en animales que por 
lo demás se reproducen scxualmente, o bien es completa y se desconocen 
totalmente los machos. La partenogénesis completa sólo suele darse en al¬ 
guna especie dentro de un grupo que por lo demás se reproduzca sexual- 
mente. Los resúmenes más recientes son el de Suomalaincn (1950) y el 
excelente análisis de los aspectos citológico y evolutivo de la parteno¬ 
génesis de While (1954). 

Desde el punto de vista citológico, podemos distinguir dos tipos de 
partenogénesis que, con White, denominaremos meiótico y am eiótico. La 
meiosis está totalmente suprimida en el tipo ameiótico, y, como las divi¬ 
siones de maduración del lluevo son semejantes en toda división mitótica, 
los hijos tienen una constitución genética igual a la de la madre, con la 
excepción de alguna mutación ocasional, génica o cromosómica. Como no 
hay ninguna recombinación, y sólo están expuestas a selección mutaciones 
dominantes, se produce una acumulación de mutaciones recesivas y de 
reordenaciones estructurales que conducen a una heterocigosidad crecien¬ 
te. Además, dado que el emparejamiento de los cromosomas se elimina 
a la vez que la meiosis, no existe ninguna barrera para que se establezcan 
varias irregularidades cromosómicas incluyendo la poliploidia. En conse¬ 
cuencia, la poliploidia está muy difundida en los grupos de animales jjue 
poseen partenogénesis ameiótica (véase Capítulo XV'). 
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En el tipo meiótico de partenogénesis, la reducción cromosómica se 
produce durante la meiosis pero está compensada por el restablecimiento 
del número diploide de cromosomas en alguna fase ulterior del ciclo de 
vida. May tres o cuatro modos distintos de conseguir tal restablecimiento. 
O bien la primera división meiótica aborta (aunque vaya precedida por 
emparejamiento y entrecruzamiento) y la segunda división es una mitosis 
sencilla, o bien la meiosis es completa pero se fusionan dos pronúcleos 
complementarios de los cuatro (automíxia). Incluso, aunque se produzca 
una pérdida continua de heterocigosidad por entrecruzamiento, al parecer 
ello no sucede necesariamente. Se impide por la fusión de los pronúcleos 
desiguales (o por el aborto de la división de reducción), pero, con más 
eficacia, por la selección continua en favor de los heterocigotes. Entre Ios- 

grupos partenogenéticos meiólicos la poliploidia ha surgido, análogamen- 
te, varias vec<*s. 

Se ha debatido en pro y en contra de considerar como sexual esta forma 
uniparcntal de reproducción. Utilizando una definición genética, en la que 
la recombinación genética es el criterio de sexualidad, se saca la conclu¬ 
sión de que la partenogénesis meiótica debe considerarse como reproduc¬ 
ción sexual pero no la ameiótica. Hablando genéticamente, no existe nin¬ 
guna diferencia entre la reproducción vegetativa de nuevos individuos y 
la reproducción por partenogénesis ameiótica. 

La variación fenotípica de animales totalmente partenogenéticos se ha 
comparado contadas veces con la de los animales bisexuales (por ejemplo, 
Souinalainen, 1961). Como cada individuo y la clona a la que da lugar 
permanecen siempre indópendicntes de todas las clonas emparentadas, ca¬ 
bría esperar que, por mutación, se produzca una divergencia genética 
constante entre clonas, que en ultimo término se traduzca en una elevada 
variabilidad en las “especies” partenogcnéticas. Algunas de las especies 
más polimorfas de las moscas de sierra británicas, Mesoneura opaca y 
FAitomosIrthus cphippion , son completamente partenogcnéticas (Benson, 
1950). Otras especies partenogcnéticas parecen no tener mayor variación 
que las especies sexuales. La razón pudiera ser que la gran mayoría de las 
mutaciones son recesivas y no pueden hacerse homocigóticas si falta re- 
combinación. La probabilidad de variación fenotípica es incluso menor 

en los tetraploides donde cada nuevo alele ha de competir con tres aleles 
de tipo salvaje. 

La cantidad de partenogénesis en una especie varía con frecuencia 
geográficamente. En el milípodo Pohjxenus lagurus la fracción de ma¬ 
chos en las muestras do población disminuye de sur a norte: Francia, 4J,6 
por ciento; Dinamarca, 8,7 por ciento; Suecia, 5,6 por ciento; Finlandia, 
0 por ciento (Palmen, 1949). La partenogénesis aumenta mucho la produc¬ 
tividad porque cada gameto constituye un nuevo individuo. Permite la 
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rápida formación de poblaciones en habitats con una gran utilidad ecoló¬ 
gica sumamente fluctuante. 

La partenogénesis completa suele limitarse a una especie o género cir¬ 
cunstancial dentro de un amplio grupo taxonómico. En los vertebrados, 
por ejemplo, se ha registrado, en estado natural, en los peces teleósteos, 
en los poecílidos (Hubbs y Hubbs, 1932; Haskins y col., 1960; Miller y 
Schultz, 1959; Schultz, 1961) y en Corcgomis (Melander y Monten, 1950), 
también en los reptiles, en Laceria saxícola (Darcwski y Kulikowa, 1961) 
y en Cnemidophorus (Maslin, 1962). Los estudios en nemátodos, polillas 
psíquidas, lombrícidos, simúlidos, Drosophila y otros grupos de animales 
han mostrado con cuánta rapidez puede adquirirse la partenogénesis. Sin 
embargo, el único ejemplo que conozco de un gran grupo de metazoos en 
que todos los miembros muestren partenogénesis ameiótica completa es 
('1 orden Bdelloidea de rotíferos (Capítulo XV). La ausencia de un conti¬ 
nuo perfecto de clonas, entre estas entidades taxonómicas de este orden, 
tal vez pueda explicarse por la eliminación secundaria de todas las clonas 
que, en la competencia, resulten inferiores. Tal vez sea ésta también la ex¬ 
plicación para otros casos de discontinuidades entre especies partenoge- 
néticas íntimamente emparentadas, como en los gorgojos de orla blanca 
(Buehanan, 1947) o los fásmidos de Nueva Zelanda del genero Acantho- 
xyla (Salmón, 1955). 

La partenogénesis completa plantea un problema taxonómico. El cri¬ 
terio ortodoxo de especie de cruzamiento no puede aplicarse, porque cada 
clona está aislada en la reproducción, no sólo en la especie parental sino 
de cada clona hermana. En cada caso debe decidirse cómo tratar taxonó¬ 
micamente las clonas y las especies partenogenéticas. Cuando no existan 
diferencias morfológicas ni biológicas, tales clonas deben reunirse en una 
especie colectiva. Cuando una estirpe partenogenética se haya originado 
a partir de una especie bisexual por un acontecimiento cromosómico irre¬ 
versible (por ejemplo, poliploidia) suele ser aconsejable considerarla una 
especie separada (gemela) aunque la diferencia morfológica sea ligera. 
Esta práctica se ha contrastado en la clasificación de la partenogénesis 
asociada con poliploidia en las lombrices de tierra, gorgojos, y polillas 
psíquidas. 

La importancia evolutiva de la partenogénesis es que permite una es- 
peciación instantánea (véase Capítulo XV). Sin embargo, por el abandono 
de la recombinación genética, sólo se consigue una ventaja a corto plazo 
y, con la aparente excepción de los bdeloideos, virtualmente todos los 
casos de partenogénesis del reino animal tienen todas las señales de ser 
recientes. Aunque superficialmente parezca un tipo “más primitivo” de 
reproducción, la partenogénesis en animales recientes es evidente (pie 
deriva siempre secundariamente de la reproducción sexual. 
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La existencia de asexuulidad entre animales 

A veces se pretende que la mitad, o más, de las especies animales se 
reproducen por autofecundación o asexualmente. Un estudio de la litera¬ 
tura no confirma este aserto. La fecundación cruzada parece producirse 
regularmente incluso entre los protozoos, aunque habitualmente alterna 
con muchas generaciones de simple escisión o partición. La movilidad, que 
permite que se busquen las parejas activamente, da a los animales mucha 
mas eficacia en la fecundación que la que se da en las plantas. Esto explica 
que el gonocorismo, junto con la sexualidad normal y la protección contra 
hibridación sea, por diferencia, el modo más frecuente de reproducción 
de los animales. También es ésta la razón de la ausencia en animales do 
muchos de los complicados métodos conocidos en las plantas para regular 
el grado de reproducción exterior (Stebbins, 1950). Las formas de asexua- 
lidad desempeñan, por ello, un papel mucho menor en los animales que 
en las plantas, en la producción de diferentes tipos de especie. 

De pasada, puede mencionarse que se ha establecido recientemente la 
frecuencia con que se produce recombinación genética en células procario- 
tas (virus, bacterias, algas verde azuladas), organismos sin núcleos ni meio- 
sis bien definida (Potecorvo, 1958). Tal “meromixia” (Wollman, Jacob, y 
Hayes, 1956), en forma de “entrecruzamiento haploide”, transformación 
y transducción, carece de la regularidad de la recombinación sexual gc- 
nuina pero puede explicar la cohesión observada dentro de las “especies” 
de estos microorganismos. Hay mucho que comentar al punto de vista de 
Dougherty (1955) y de Stebbins (1960) de que la recombinación genética 
tenga tan alto valor selectivo y esté tan difundida entre los organismos 
más inferiores conocidos que debe haberse originado muy poco después 
cc la vida misma y que toda forma de reproducción asexual actual debe 
ser una condición derivada incluso en los organismos inferiores. Sin em¬ 
bargo, en coptra de estas afirmaciones, existen formas de asexualidad que 
parecen ser de condición primitiva. El problema de las especies, ni que 
decir tiene es mucho más difícil en estos procariotas que en ningún grupo 
del reino animal. 1 


Ecoi.ogía y tipo de especie 


La relación de un animal con su medio es un factor importante en la 
determinación de la cantidad de reproducción exterior y de otros compo¬ 
nentes de la estructura de la especie. Dado que cada especie difiere en 
su ecología de toda otra especie, podría decirse que cada especie es un 
' tipo de especie” distinta. Sin embargo, algunos factores ambientales afec¬ 
tan más que otros la estructura de la población y tienen por ello más 
influencia sobre el potencial evolutivo de la especie. 
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^ Frecuencia, Las especies raras difieren de muchos modos de las espe¬ 
cies comunes (llaldane, 1932; Huxley, 1942). Aunque todo naturalista cree 
saber lo que es una especie rara, resulta muy difícil definir con precisión 
el concepto de rareza, que sólo puede hacerse con respecto a algo (An- 
drcwartha y Birch, 1954).Una definición sencilla es; especie rara es aquella 
que tiene mucha menor frecuencia por unidad de área que otra especie 
del mismo genero o de géneros próximos (sería absurdo expresar en la 
misma escala la rareza de animales tan diferentes como ballenas, aves y 
nemátodos del suelo). 

Las especies raras suelen pertenecer a uno de estos dos tipos: o muy 
localizadas o muy especializadas. Las especies muy localizadas, como el 
estornino de Rothschild del noroeste de Bali (Lcucopsar rothschildi) (Pies- 
sen, 1926) es, a veces, frecuente donde se encuentra pero está muy restrin¬ 
gido. Algunas especies de peces de agua dulce están restringidos a un 
único arroyo o riachuelo y sin embargo pueden formar poblaciones de cen¬ 
tenares o de millares de individuos (Miller, 1948; Clark, Hubbs y Sprin- 
ger. 1957). El pronóstico evolutivo de tales especies localizadas- no puede 
considerarse muy favorable a menos de que se rompan las barreras que 
las confinan. En la mayoría de los casos una especie resulta rara porque 
se lia especializado mucho y encuentra en pocos lugares las exigencias 
de su especialización. El margen geográfico de tales especies se afecta 
muy fácilmente por barreras de distribución. Con frecuencia la especie 
consta de poblaciones aisladas que suelen ser lo bastante distintas entre 
sí para formar razas geográficas bien definidas. Por otra parte, las especies 
comunes muestran gran adaptabilidad. En consecuencia, una sola pobla¬ 
ción puede ser capaz de ocupar muchos nichos ecológicos diferentes, y cada 
una de estas poblaciones puede mostrar tan gran variación fenotípica que 
no puedan delimitarse subespecies localizadas. Estas especies tienden a 
mostrar variación clinal. Existen todos los tipos de condiciones interme¬ 
dias entre las especies muy raras y las muy tomones. Lo más interesante 
tal vez sea el caso de las especies que son muy raras algunos años y muy 
frecuentes en otros. 

Es evidente que la rareza puede tener muy distintas causas y que, 
aunque con frecuencia se consideren ecológicas, en resumidas cuentas pue¬ 
den ser genéticas. Stebbins (1942) cree que por su historia, las especies 
raras pueden clasificarse en dos tipos: “Uno es el de las especies que en 
tiempos fueron más comunes, extensas y ricas en biotipo que lo son hoy, 
de modo que su rareza actual se debe al vaciamiento de la reserva de 
variabilidad genética. El otro tipo es el de la especie que nunca fue fre¬ 
cuente sino que surgió de un grupo pequeño de individuos separado de 
una especie ancestral extendida . De este modo distingue dos clases de es¬ 
pecies raras, “especies disipadas” y “especies insulares”, suponiendo que 
todas las especies raras son genéticamente homogéneas. Este supuesto de 
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que haya especies raras que no sean insulares sino vestigiales plantea 
numerosos problemas. ¿Qué les permite mantener su nivel de población en 
ausencia de “densidad de población? ¿Por qué no disminuyen continua¬ 
mente de número? (Algunas lo hacen, otras decididamente no.) ¿Cómo 
actúan los factores concurrentes en las especies raras en comparación de 
como lo hacen en las especies comunes? ¿Qué “depende de la densidad” 
en una especie rara? 

La variabilidad mayor de la especie común y difundida se conoce al 
menos desde tiempos de Darxvin. Al comienzo se prestó atención a los 
caracteres puramente morfológicos, pero como tales caracteres tienen una 
liase genética, se extendió el problema a la variabilidad genética, y, de 
hecho, como lo han probado Fisher, Wright y otros, existe una gran acu¬ 
mulación de variabilidad genética en tales especies (Capítulo IX). Las con¬ 
secuencias ecológicas de la gran variabilidad genética tienen considerable 
interés. Si cada genotipo de una población está algo especializado ecoló¬ 
gicamente, cuantos más genotipos contenga una especie, tanto más versátil 
y más tolerante ecológicamente será. La variabilidad genética y la versati¬ 
lidad ecológica forman entonces, un sistema que se refuerza mutuamente: 
cuanto más extendida esté y más común sea una especie, tanta más varia¬ 
bilidad genética puede almacenar, tanto más tolerante se hace ecológica¬ 
mente, y tanto más ampliamente puede difundirse, etc. Sin embargo, la 
necesidad de una cooperación armónica entre genes durante el desarrollo 
establece un límite superior definido a esta acumulación de variación ge¬ 
nética por una especie próspera (véase Capítulo X). 

$ nid ctcristicas de luibilut ij utilización de él) La relación entre un or¬ 
ganismo y el medio en que viva parece suficientemente importante para 
servir de base a una clasificación de los tipos de especies. Una, propuesta 
por Thoday (1953), distingue tres clases de especies: 

1) Las qtie viven en un medio relativamente uniforme y estable por lo 
«|tie no están expuestas a la seleciún en favor de su flexibilidad genética o 
fenotípica; tales especies se seleccionarán de modo primario por la estabi¬ 
lidad y por la adaptación a este medio uniforme; 

2) Las que viven en un medio heterogéneo por lo que se seleccionan 
intensamente por la flexibilidad fenotípica, en especial si la duración de 
cada generación es larga. 

3) Las que viven en un medio inestable por lo que se seleccionan muy 
fuertemente en favor de la flexibilidad genética, aunque la selección para 
esta flexibilidad genética será tanto menor cuanto mayor la flexibilidad 
fenotípica. 

Un estudio do la variación ecológica en especies de animales muestra 
que se pueden reconocer aún más categorías, categorías basadas más en la 
^reacción de las especies al medio que en el tipo de medio en el que viven. 
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'Aunque existan probablemente algunas más, distingo cinco tipos principa¬ 
les ele especialización ecológica: 

1) Especialización para un nicho muy estrecho; 

2) Amplia tolerancia de los individuos de la especie donde quiera (pie 
se encuentren, sin desarrollo de polimorfismo genético para facilitar la 
ocupación de los extremos del espectro ecológico ocupado; 

3) Polimorfismo: presencia de varios morios en la población adaptados 

a subnichos particulares (efecto de Ludwig); 

4) Variación ecotípica: formación, dentro de cada área geográfica, de 
numerosas poblaciones localizadas que se especializan en subáreas ecoló¬ 
gicamente diferentes y que no se borran por intercambio de genes con 
poblaciones adyacentes diferentemente especializadas; 

5) Politipicismo geográfico: formación de razas geográficas como res¬ 
puesta a la variación ambiental en la mayor parte del margen de la 
especie. 

No os seguro (pie estas cinco categorías puedan deslindarse nítidamen¬ 
te. De hecho, es posible que, en ciertas especies, algunas de estas catego¬ 
rías se imbriquen, por ejemplo la 2) y la 4), o la 3) y la 4), o la 1 y la 5). 
Con excepción del polimorfismo de las ordenaciones de genes, nada se 
sabe de los sistemas genéticos que permiten que una especie responda a 
sus necesidades ecológicas de modo que pueda clasificarse en una u otra de 
las categorías mencionadas. Una extrema especialización es típica de mu¬ 
chos insectos y virtualmente se desconoce en las plantas superiores. La 
variación ecotípica es común entre las plantas, en .particular entre las (pie 
tienen una reproducción interna especializada; pero es rara entre los ani¬ 
males. Se comprende aún mal el papel del polimorfismo fisiológico-ecoló- 
gico que se encuentra en Cepaea y en Drosophila. Es posible que un me¬ 
canismo de conmutación genética bastante sencillo esté implicado en la 
producción de las múltiples diferencias (le los varios mosquitos Culcx. 
Hay pocas probabilidades de que el polimorfismo ecológico dé lugar a 
especiación en organismos diploidcs que se reproducen sexualmente. I.os 
genes o cromosomas responsables del polimorfismo no pueden sacarse de 
los acervos de genes a que pertenecen sin una segregación espacial efec¬ 
tiva de poblaciones. 

->jc i Conducta y tipo de la especie 

Varios componentes de la conducta influyen sobre la cantidad de re¬ 
producción fuera de la población y sobre otras propiedades de población 
de la especie, que poseen significado evolutivo. Pueden citarse todos los 
mecanismos de aislamiento de la conducta así como la elección de habitat 
v alimento regulada por la conducta. Algunos de estos puntos se han tra- 
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i™? í CC ' C 'f , SÍmp0SÍ0 sobre y evolución (Roe y Si m „. 

WQ. 1958). En este lugar consideraré exclusivamente dos elementos de 
condneta, el cuidad o patern al y la movilidad. Mementos de 

dadt ™!™l F " Cr f y ,a SUCeSÍÓn de S^eraoioncsX, cantidad de coi- 
Un orn» ejercido por una especie tiene gran importancia evolutiva 

oue nf Sm ° a “ e f Ste mal protegido contra el ambiente físico o en el 
q e los jovenes esten mal protegidos, o, por último, que se enfrente con 

grandes fluctuaciones de sus recursos potenciales estiré benefiCado Z 

u™ Th P ™ lW ' on . dc ci S° tes - Gr ™ P"te de la mortalidad será asclec- 

fasl’s di eTT-T , ” traes P ocífica ‘enderá a producirse sólo en ciertas 
fases del cuelo de vtda. A la inversa, cuanto más protegido esté un ortn 

dofZoTvT mamlíe, ° s y« ves aólo tienen un descendiente a,da 
dos anos y que requieren de 5 a 10 años para alcanzar la madurez la 

selección natura se restringe mucho cuando dispone dc tan pocos Bello 

t,pos para la selección. Incluso estos dos extremos de sistemad genético," 

de animales no difieren tanto entre sí como, entre las plumas los árbo 

les de larga vida con su inmenso número de semillas y tos inicroorganis 

uin l™t' “ a | C01 t a TT gcncradín cada 10 minutos! Las especies con 
totome 0 moni d en ren0VadÓn de generacio " os X pequeño número de 
de una 

y en Drosophila que C n las bacterias. 1 drosophila 

Y m0V¡I¡d f d da * >° s ámales un medio extraordinaria- 
mente flexible de ajustar la cantidad de reproducción fuera de 5a “obla- 

cion. A diferencia de en las plantas, la dispersión en los animales es sólo 

parcialmente pasiva. La distancia media de la dispersión durante la fase de 

dispersión del ciclo de vida de un individuo está regulada esparte ñor 

caractensticas de conducta. Las costumbres sedentarias, la ocupación de 

territorio y la f.lopatr.a (ayudada por la capacidad de encontrar 1 el alber- 
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glic ) tienden a reducir la cantidad de dispersión al azar. La inquietud, in¬ 
ducida por varias influencias, puede provocar una dispersión a larga dis¬ 
tancia de una proporción mayor o menor de la población. 

En los animales la movilidad y la dispersión son los dispositivos más 
importantes para impedir la estricta reproducción dentro de la población. 
Además existen otros numerosos dispositivos que disminuyen las probabi¬ 
lidades de que se crucen hermanos y hermanas. Las puestas unisexuales 
se conocen en Sciaridac, Cccidomyidae, y en otros insectos (White, 1954). 
En muchos insectos los machos salen del huevo antes y se han dispersado 
antes de que las hembras de la misma puesta lo hayan hecho. En otras es¬ 
pecies se retrasa la madurez sexual de los machos hasta después de su 
vuelo de dispersión. En los insectos fitófagos la reproducción con frecuen¬ 
cia se verifica sobre o cerca de las flores, a veces a considerables distancias 
de la planta huésped. La existencia de huéspedes intermedios para las 
fases larvarias de los parásitos facilita una amplia dispersión y desiguales 
velocidades de maduración de la descendencia de un individuo parental. 
Entre los animales superiores puede existir una barrera psicológica con¬ 
tra el emparejamiento de hermano y hermana, como se observa en los gan¬ 
sos del género Anscr. Todos estos dispositivos reducen la probabilidad de 
conjugaciones intrafamiliares sin impedirlas totalmente. y 




Sistema animal y tipos de especie 


Tendría interés e importancia obtener datos cuantitativos precisos de 
los diversos tipos de especies en los diferentes fila y clases del reino ani¬ 
mal. Desgraciadamente tal análisis cuantitativo todavía no es posible por¬ 
que se sabe demasiado poco de la taxonomía de la mayoría de los grupos 
de animales y, en especial, de los animales inferiores donde se dan la ma- 
voría de los tipos de especies más interesantes y aberrantes. 

En algunos de los grupos mejor conocidos, como los insectos y verte¬ 
brados, se han encontrado diferentes pautas de variación en géneros y fa¬ 
milias próximas. En algunas familias, más del 80 por ciento de las especies 
son politípicas. Mientras que en otros grupos casi todas las especies son 
monotípicas. Lo último parece suceder, por ejemplo, en Acmacodera, ge¬ 
nero de coleópteros bupréstidos (Cazier, comunicación verbal) y en mu¬ 
chos Microlepidoptera (Munroe, 1951). Los géneros son grandes y mal 
definidos en algunas familias (por ejemplo, gorgojos, abejas solitarias, algu¬ 
nos dípteros); otras familias poseen números mayores de géneros claros, 
con frecuencia monotípicos, por ejemplo los coleópteros longicormos (Ce- 
rambvcidae), o, entre las plantas, la familia de las Asclepiadaceae. Tendría 
interés conocer las razones de tales diferencias. Se ha sospechado de dis¬ 
tintas características cromosómicas, pero no se ha demostrado. Hay mú¬ 
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dios datos que señalan la gran importancia de factores ecológicos. Por 
ejemplo, la gran frecuencia de especies monotípicas entre las parulas norte¬ 
americanas (Parulidae) puede explicarse por las migraciones a larga dis¬ 
tancia que remueven las poblaciones todos los años. Renseh (1933) ha 
señalado la importancia de la migración anual en la dispersión de los 
genes. Ahora bien, la migración no es la única causa, como lo demuestra 
la gran cantidad de variabilidad geográfica que muestran las Einberizidae 
migratorias (escribanos). Sin embargo, existen aves que viven sobre el 
suelo y que tal vez. están mas expuestas a la selección por animales de 
iresa y por mieroelimas que las especies que viven en la copa de los árbo- 
<\s como la mayoría de las Parulidae. Una especie con costumbres gene¬ 
ralizadas, como el escarabajo atigrado (Cicindela), está expuesta a más 
factores selectivos, incluyendo diferencias regionales, que las especies limi¬ 
tadas a un solo huésped. El medio relativamente homogéneo puede expli¬ 
car, en parte, la rareza de la variabilidad geográfica de muchos géneros es¬ 
pecíficos del huésped. Otro factor que contribuye a una definición clara de 
los géneros es la edad del grupo. Un grupo arcaico, como en las gimnos- 
pennas, tiene géneros mejor definidos que un grupo que evolucione activa¬ 
mente como los recientes pájaros canoros. 

Sonneborn (1957) observó que, en los protozoos ciliados, varias carac¬ 
terísticas genéticas y de reproducción están correlacionadas con la estruc¬ 
tura de la especie. La reproducción fuera de la población se verifica por 
individuos caracterizados por periodos largos de inmadurez y de madurez, 
lo que da oportunidades para la dispersión y para el hallazgo de una pa¬ 
reja de diferente tipo de conjugación. La velocidad de escisión es lenta y 
la duración de la generación se prolonga meses o años. El número de tipos 
de conjugación puede ser superior a dos, lo (jue aumenta la oportuni¬ 
dad de la reproducción cruzada. Los reproductores fuera de la estirpe 
suelen tener un margen amplio de distribución en latitud y longitud lo 
que indica una gran facilidad de dispersión y una considerable tolerancia 
ecológica. Los reproductores dentro de la estirpe muestran las condiciones 
opuestas. La mortalidad de los ex-conjugantes es superior en los reproduc¬ 
tores fuera de la estirpe cuando se cruzan con consanguíneos y en los re¬ 
productores dentro de la estirpe cuando se cruzan con individuos proce¬ 
dentes de localidades distantes. La variedad 1 de Parameciwn hnrsaria 
es la de un reproductor externo típico, mientras que las variedades 10 y 
14 de P. aurelia son reproductores internos típicos. Otras especies de ci¬ 
liados son algo intermedias (Sonneborn, 1957). 




Diferencias entre las especies animales y vegetales 


Algunas características de las especies animales resultan más obvias 
cuando se comparan con especies de plantas, ya que las especies de plan- 
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s V de animales, aunque coincidan en algunos puntos, difieren e 
udtos. Stebbins (1950:71) destaca con mucha razón lo siguiente: 


inuc 


La generalización que resulta de estos ejemplos es que no podemos aplicar indis- 
erimi,.adámente los criterios de las especies que se han desarrollado en 
situaciones , iue existen en otros, en particular si los grupos están distantes y tienen 
modos miiv distintos ele vida. Esta generalización se aplica con fuerza part.cn . . 

tentativas de los zoólogos de reinterpretar las especies que han sido ^ 

los hotánicos, o a éstos cuando aplican a sus especies los patrones usados en d r 
i ’ los principios generales de la sistemática, así como de la evolución, deben 
¡rt ™ T —Lo lo mis amplio posible do diferenioa giopoa de plan,, 

y animales. 

Varios autores han intentado registrar y volver a clasificar las diferen¬ 
cias entre animales y plantas que pueden afectar sus estructuras de espe¬ 
cies. Estas comparaciones se basan sobre las plantas y animales siipenorcs 
porque las formas inferiores en parte no se conocen bien y en paite to 

man una suerte de puente entre el abismo que separa ambos ™ nos ¿£ 
ounas de las diferencias más importantes entre animales y plantas, basa 
das en gran parte en las experiencias de Turrill y col. (1942), Andcrson 
(1937). Stebbins (1950) y Grant (1957), son las siguientes: 

1) Como los animales son móviles y capaces de buscar su propio am : 
Ilion te la selección de habitat cuenta entre sus características importantes. 
Una planta de semillero, por otra parte, ha de tener feto donde quiera 
(| ue germine. Desde este punto de vista básico se deducen muchas conse¬ 
cuencias. algunas de las cuales luego se recogen. Explica por que los am-_ 
males tienen medios para ser más especializados, menos variables Y con 
un fenotipo menos plástico. En las plantas, tiene mayor precio el almace¬ 
namiento de la variabilidad genética, de modo que, al menos, algunas 
deTs plantas con gran número de semillas poseerán una combmac,o„ 
genética que garantice la germinación con éxito. 

' 2) Los individuos, en los animales superiores, suelen ser unisexuales, 

las plantas superiores, bisexuales. . , 

3) 1.a poliploklia es común y en cambio es rara la existencia de ero- 

mosomas sexuales diferenciados en las plantas superiores. Lo inverso su- 

cede en los animales.' , .. 

4) l .os animales dispuestos a reproducirse se buscan entre si « . - 

monte en cambio las plantas utilizan intermediarios como insectos o 
x icnto para transportar las androsporas a las plantas femeninas. En con¬ 
secuencia, la esterilidad es un mecanismo de aislamiento mucho mas ,m- 

portante en las plantas. . 

5) La hibridación interespecífica, incluyendo el recruzármelo con una 

de las especies parentales, es mucho más frecuente en las plantas que en 
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h los animales. Puede servir de mecanismo para llenar la variabilidad 
genética. 

| 6) La mayoría de los animales tienen la capacidad de dispersarse acti- 

R, vamente, mientras que la dispersión en las plantas es pasiva. 

H 7) Existen menos tipos aberrantes de sistemas genéticos en los anima- 
Ju les que en las plantas. 

p; 8) La plantas tienen una capacidad considerable de alterar su fenotipo 
co,no respuesta a las condiciones cambiantes del medio, como son luz, 
wh humedad, alimentación, etc. En la mayoría de los animales el genotipo 
Ip sólo tiene un margen muy limitado do expresión fenotípica. 

<J ) La especiación reticulada por alopoliploidia y por hibridación inter- 
específica es mucho más frecuente en las plantas que en los animales. En 
y los animales superiores virtualmente falta. 

10) El transcurso de la vida es muy corto en la mayoría de los ani- 
males, en jos que sólo excede de dos años en muy contado número de 
EL especies. Entre las plantas se conocen grandes duraciones de vida, no 
sólo entre los árboles, por ejemplo en las famosas secoyas (Sequoia) sino 
también en muchos tipos de plantas que se reproducen vegetativamente. 
La reproducción sexual en organismos de larga vida tiene una significa- 
§£ d ° n diferente que en los animales de vida corta. En las plantas de larga 
Bsv '*da, la reproducción sexual sirve de modo primario el propósito de crear 
Bí nuevas combinaciones genéticas. En los animales cumple, además, la fun- 
»£■' ción de la supervivencia de la especie (Stebbins, 1950:182-186). 

n ) La directriz evolutiva principal entre las plantas es adaptarse me- 
L-*i° r ¡ d medio; entre los animales independizarse del medio. 

En vista de todas estas diferencias, la mayoría de las cuales tienen un 

| p fundamento ecológico, interesa destacar que las especies de animales y de 

plantas son, sin embargo, esencialmente similares. Las plantas y los uni- 

T' 1 males son virtualmentc idénticos en sus mecanismos genéticos y citoló- 

ff g ¡cos - Genetistas como Beadle, Demerec y Mathcr han saltado del estu- 

í dio de un vegetal al de un animal y al contrario, y lo mismo han hecho 

H?- algunos citólogos. No sólo los principios sino, incluso, la mayoría de los 

detalles de los mecanismos celulares son los mismos. Interesa destacar esta 

semejanza esencial entre plantas y animales en vista de las numerosas 
grj diferencias. 
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SIGNIFICADO DE “TIPOS DE ESPECIE*’ 


S La revisión de muchas características reproductivas, cromosómicas, eco¬ 
lógicas y de conducta por las que los tipos de especie difieren unos de 
91 0,r0s c °nfirma la opinión de muchos autores, entre los cuales cuentan 
S,ebl,i ns (1950). Dobzhansky (1951) y Wlhte (1954), que los disponen en una 
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««ala cu, dos cuernos, reproducción interior y extenor. La cm idad 
media de diferencia entro los gametos (pie producen los cigotos de la 
siguiente generación depende, en gran parte, de la cantidad de repro¬ 
ducción externa. Además, este factor cambia con mucha nías fatalidad 
muc los diversos mecanismos cromosómicos (estudiados en el Capitulo IX) 
que regulan la cantidad de recombinación dentro de un acervo de genes. 
Parece (pío el margen en el grado de reproducción exterior es mucho ma¬ 
yor en las plantas que en los animales, al menos en los animales supera ¬ 
res. Entro las plantas son frecuentes los dos extremos, la reproduce.an 
interna absoluta (= autorreproducción) y la extrema reproducción extern 
(= hibridación con otras especies). En los animales superiores, ambos ex¬ 
tremos son raros v la alternativa normal está entre una reproducción exte¬ 
rior moderada o alta. Dielio de otro modo, el tamaño del deino lo 
único variable. Cuanto mayor sea el cierno, a igualdad de as restantes cir¬ 
cunstancias, mayor es la probable diferencia genética de los gametos que 
le fusionan. Los factores que determinan el grado de reproducción ex e 
rior (= el tamaño del demo) determinan, pues, la diferencia genética 

media de los gametos. 

Los animales con reproducción exterior difieren de los que poseí n u- 
producción interior de numerosos modos. El sistema total de repmd a 
ción de los animales que la poseen exterior esta organizado do modo que 
acumulan y conservan la variación genética a fin de poseer un maxim 
de plasticidad ecológica y de flexibilidad evolutiva, pero a u. prtca 
la producción de muchos recombinantes inferiores. Un animal cor. re¬ 
producción exterior puede estar tan bien amortiguado que set 
evolutivamente. En el otro extremo, se encuentra la reproducción .aleñar 
extrema que lia encontrado una combinación genotipica feliz, que permi¬ 
te el florecimiento en una situación ambiental especializada, pero también 
a un precio, la incapacidad de enfrentarse con un súbito cambio m 
dio. Una especie, pues, tiene que elegir entre una adaptación contem¬ 
poránea óptima unida a una vulnerabilidad evolutiva coumíerablc, y mu 

flexibilidad evolutiva máxima unida a una producen» pród«“ ^ 
nos inferiores. Ninguna especie puedo reunir las dos ventajas en solo 
sistema. Cada especie consigue su peculiar compromiso entre los; d.« «he¬ 
mos „ tiene su propia serie de dispositivos para conseguirlo. Pa a disponer 
de más flexibilidad. existen dispositivos en muchas lineas evolutivas qar 
permiten el aumento o la disminución del grado de reproducción exterior 
según la necesidad. Uno de estos dispositivos es, por ejemplo la deter¬ 
minación del sexo sumamente poligénico de Asellus aquel,cus, dexcnbicda 
por Montalenti (1960), que favorece la reproducción exterior en isla eq 
cíe, que tiende a estar constituida por poblaciones aisladas sumaranl e 
localizadas. La reproducción exterior parece ser la condición original de 
• los animales y se puede afirmar que toda forma muy extrema de reproduc- 
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c.on interior (incluyendo las diversas formas de «sexualidad) es una condi- 
cion derivada. 

St,Hm^,q-rn d ' m , ''T""'' V ,’ 0 SU > )0ne ,Iexibilidad S«nó«ca, como afirma 
Stcbhins (1)50), esta favorecida por los organismos grandes estruetural- 

menle complejos que crecen lentamente, poseen escaso número de des¬ 
cendientes y viven en un ambiente generalizado. La reproducción interior 

(, ", e Sl |P° n< ‘ ll J r/:l « enct,ca . se vc favorecida por los organismos peq.icños 
estruc urahnentc sencillos, que crecen rápidamente, poseen gran número 

descendientes y están mas o menos adaptados a situaciones especiales 
La mayoría de los animales poseen esencialmente reproducción exterior la 
mayoría de los microorganismos reproducción interior. 

Los diversos factores cromosómicos, reproductores y ecológicos no os¬ 
an seleccionados al azar, sino que se ajustan unos a otros para formar un 
XI. sien,de reproducción unitario. Es difícil seguir la ruta por la w 
lian reunido las diversas características y se lia conseguido el éxito de una 
especie con reproducción exterior. Es mucho más fácil comprender la 
ventaja selectiva de muchos de los dispositivos de reproducción interior, 
poique, en el caso de la jiartenogénesis, casi siempre se traducen en una 
aceleración de la velocidad de reproducción. Dmthnia en un lago en pri¬ 
mavera. o mi pulgón cuando brotan en primavera las nuevas hojas, o una 
bacteria que consigue invadir un nuevo huésped, han de multiplicarse lo 
mas rápidamente posible para adelantarse a los competidores o al dete¬ 
rioro del medio. Una suspensión temporal de la reproducción sexual en 
estas formas tiene dos ventajas: puede perpetuarse inalterado un genotipo 
que tenga éxito sin destruirse por la reproducción sexual; pero lo que es 
mas importante se hace doble la fecundidad. En lugar de “malgastar” la 
mitad de los cigotos en machos, incapaces de reproducirse por ellos mis¬ 
inos, todos los cigotos son hembras fértiles productoras de huevos. Este 
abandono temporal de la sexualidad es característico de organismos que 
invaden temporalmente nichos vacantes (lagos y vegetación en primavera). 
La vuelta a la reproducción sexual se verifica pronto, en cuanto el habitat 
sc co * ma y * as condiciones comienzan a estropearse. 

1 or otra parte, es bastante difícil establecer un modelo selectivo que 
explique el alargamiento del tiempo de generación, el alargamiento de 
fase inmatura, y muchas otras características de algunos de los animales 
con reproducción exterior. Un modelo conveniente lo brinda la explica¬ 
ción de Lack (1954b) de la ventaja selectiva del pequeño tamaño de nida¬ 
da en las aves. La ventaja en muchos casos parece favorecer la población 
antes que el individuo. Finalmente, no debemos olvidar que la selección 
natural carece de poderes sobrenaturales. La enorme cantidad ele extin¬ 
ción del mundo orgánico indica que la evolución no puede “planificar” 
porque la selección natural no puede sino ayudar a los genotipos habitual- 
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mente mejor adaptados sin consideración de la flexibilidad genética 

' I a peor deficiencia en nuestro conocimiento actual es que liemos es¬ 
tudiado muy poco el sistema de reproducción de una especie como un 
todo. Temas como la pauta cromosómica, las facilidades de dispersión, el 
modo de reproducción, los ciclos de vida, las velocidades de mutación, y 
otros aspectos del sistema de reproducción se lian estudiado individual¬ 
mente, pero rara vez o nunca como componentes de un único sistema. El 
estudio de los sistemas de reproducción en los animales apenas ha comen¬ 
zado, y sin embargo es lo que ofrece una base real para comprender los 

“tipos de especies”. 

^ j El tapli, de i.a especie 

El hecho de que el mundo orgánico esté organizado en especies parece 
tan fundamental (pie suele olvidarse la pregunta de por qué existen espe¬ 
cies y cuál es su significado en el esquema de las cosas. No hay mejor 
modo de responder a esta pregunta que intentar concebir el mundo sin 
especies. Imaginemos, por ejemplo, un mundo sin especies quesolo constara 
de individuos que todos pertenecieran a un único connubio .Caí a m 1 - 
viduo diferiría de cualquier otro en grado variable y cada individuo seria 
capaz de aparearse con los que fueran más semejantes a el. En tal mundo, 
cada individuo sería, por así decirlo, el centro de una serie de anillos con¬ 
céntricos de individuos cada vez más diferentes. Los miembros de ca a 
pareja serían por término bastante diferentes entre sí y se produciría una 
gran serie de tipos genéticamente diferentes entre su descendencia. Supon¬ 
gamos ahora que una de estas recombinaciones estuviera particularmente 
bien adaptada a uno de los nichos disponibles. Sería próspero en este nicho, 
pero cuando llegara el momento de aparearse, este complejo genético su¬ 
perior inevitablemente se rompería. No habría ningún mecanismo que im¬ 
pidiera tal destrucción de las combinaciones genéticamente superiores, y, 
por ello, no existiría ninguna posibilidad de perfeccionamiento gradual de 
las combinaciones genéticas. La importancia de las especies ahora se nos 
impone. El aislamiento en la reproducción de una especie es un dispositivo 
protector contra la ruptura de su sistema de genes bien integrado, coadap¬ 
tado. Por la organización en especies de la diversidad orgamea se ha crea¬ 
do un sistema que permite la diversificación genética y la acumulación de 
genes favorables y de combinaciones de genes sin ningún peligro de des¬ 
trucción del complejo de genes básico. 
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> , U "°. ílc , los a fP e f os más espectaculares de la naturaleza es su diversi¬ 
dad. Esta diversidad tiene la propiedad muy especial de no ser continua 
mo de consistir en unidades discretas, las especies. Explicar el origen de 
estas especies es uno de los problemas principales en el campo de la 
dlición. El naturalista local no puede dar ninguna respuesta: de hecho 

esnTieTa í r ,arCCC T”® maS ? SCUr0 cuanto más sc estudia la relación de 
r r t ienSJOna CS enlie sí- Invariablemente están separadas unas de 

rí ,m,Ídad S , ín P Uentes > co ™ - 1» mostrado en 

blenia, las tentativas de los primeros genéticos de resolverlo también fra- 
casaron por estar dominados por conceptos tipológicos que les llevaban 

Lntbie reSdVer , e l >rol,lcn f con «yxd» «lo hipótesis de rapeciación ins¬ 
tantánea que implican un solo individuo. La solución posible procede dé 

dones'deuu! mUy Íntl1 - 3 SabCT ' dcl esludio de la estructura en pobla¬ 
ciones de una especie, que se muestra en los Capítulos VII-X1II. Este estu- 

Í“ ap0rt ““" a gI ' an S " ma c,e lleoIlos nuevos que permiten progresos deri¬ 
vos en este campo y, en particular, una formulación precisa del problema 

El verdadero sentido del término "origen de las especies” sólo seTa 

comprendido hace no mucho. No sólo fueron muy vagos a este res- 

mcTl,ibe CV 'i""''," 5 ~' llerÍ ° rCS “ DarWÍ "' sino 1“ Dafwin mismo pa- 

hrióíd 1 d ° riS ° n d ° laS es P cdes ” como sinónimo de -evo¬ 

lución de las especies (Mayr, 1959a). Así, pues, confundió dos problemas 

esencialmente diferentes bajo el solo epígrafe de “origen de las especies" 

Danvin estaba interesado ante lodo en demostrar el cambio evolutivo como 

tal. Este proceso fue correctamente denominado por Romanes (1897) la 

r 6 “ rai,e T en el ««npo’ y por Simpson (1944) “evo¬ 
lución Mélica . Es muy posible que existan cambios evolutivos sin nmlti- 

p icaeinn de especies. Una población aislada sobre una isla, por ejem¬ 
plo, P„ede caminar en el eurso dd tiempo desde la especie „, a través de 
las especies b y c en la especie d sin desdoblarse (Fig. XV-1). En último 



término, sólo existirá una especie en la isla como al principio. Esto se rece 
noció ya en 1888 por Seebolim: 

«ay ^"he-braTde 0 otra dis’lribuyc las modifica- 

rrsirr Já r^, 

o retroccut „ snccic existe una tendencia a variar... las 

acumulativas de modo ,»la evolución prosigue constan- 
te, aunque lentamente, de generación en generación. 


Hay algunas pruebas en la literatura paleontológica de que tal evo¬ 
lución filática sin especiación se produce con alguna frecuenta, en gene 
r» munÜtípicos algo" aislados. El aspecto esencial de este t.po de evolu- 
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ción es el cambio continuo genético y evolutivo dentro de las poblaciones 
(pie componen la especie, sin el desarrollo de aislamiento en la reproduc¬ 
ción entre las poblaciones de la especie, y, en consecuencia, sin <juc ésta se 
fragmente en varias especies. 

El otro proceso evolutivo es la verdadera especiación, o lo que Roma¬ 
nes en 1897 denominaba “la multiplicación de las especies en el espacio”. 
Es el fraccionamiento de una especie originalmente uniforme en varias 
especies hijas. El modo normal de producirse tal multiplicación es el pro¬ 
ceso denominado especiación geográfica que se estudiará en el Capítu¬ 
lo XVI. Sus aspectos genéticos se estudiarán en el Capítulo XVII y sus 
aspectos ecológicos en el Capítulo XVIII. 

Mientras se creía que la “especiación” significaba simplemente cam¬ 
bio evolutivo, no se prestó gran atención al problema de si las especies 
tienen un solo modo o varios modos de multiplicarse. El interés por esta 
cuestión sólo se desarrolló después de habérselo planteado Moriz Wagner 
en 1SÓ8. Sin embargo, a pesar de las muchas discusiones ulteriores entre 
los partidarios de las teorías de la especiación por mutación, por especia¬ 
ción ecológica, y por aislamiento geográfico, el problema se lia ignorado 
en gran parte por los genéticos y por los biólogos experimentales. En 
todos sus escritos apenas la menciona T. II. Morgan e, incluso en 1930, la 
atención principal en las discusiones sobre el origen de las especies se 
dirigía al origen de diferencias genéticas más que a la genética de la dis¬ 
continuidad. Sólo hoy comenzamos a entender el proceso de la especiación 
y además sólo el que se produce en contados grupos de animales. No 
conocemos todavía hasta qué grado pueden generalizarse nuestros descu¬ 
brimientos. ¿Se producen en todos los grupos de animales los mismos mo¬ 
dos de especiación? Iluxley (1942) afirma que “los himenópteros difieren 
de los crustáceos en sus modos de especiación, y los corales de los verte¬ 
brados superiores” pero no.dice en qué. Puede tener razón, pero es también 
probable, que las nuevas especies de vertebrados, de himenópteros y de 
crustáceos, se originen exactamente del mismo modo en lo que respecta 
a los fenómenos de población. Y en lo que respecta a las diferencias de 
reonstrucción cromosómíca, existe también una considerable independen¬ 
cia de la jerarquía taxonómica. 


W 


h- 


Modos de especiación 


El rápido progreso de los últimos veinticinco años ha hecho adelantar 
mucho nuestra comprensión y ha llegado el momento de discutir crítica¬ 
mente los diversos modos posibles de especiación. Iluxley (1942) enumera 
tres tipos de especiación: geográfica, ecológica v genética. Estos criterios 
de clasificación no están bien escogidos porque permiten categorías imbri- 
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cacles: toda especiación geográfica, por ejemplo, es a la vez ecológica y 
genética; toda cspeciación ecológica es también espacial y genética. Una 
breve clasificación preliminar en cuatro modos de especiación ha sido 
propuesta por Mayr (1942:187) y otra más complicada, con diez, por 
Sewall Wright (1949a). Me parece que ninguno de estos esquemas plantea 
claramente las divisiones básicas. La clasificación de .Sewall Wright se 
basa sólo en dos criterios principales: 1) si la nueva especie surge de una 
especie ancestral o de más de una y 2) “el tamaño de la población de que 
se origina la nueva especie”. Esta clasificación incluye categorías que se 
superponen parcialmente y los modos de especiación no se ordenan por 

importancia. 

¿Cuál sería, pues, una clasificación más satisfactoria? Sin duda la mc : 
jor sería la basada en una cuidadosa comparación de los modos de espe¬ 
ciación de todos los tipos de animales, desde los protozoos más bajos a 
los vertebrados superiores. Esto no puede hacerse porque lo ignoramos 
todo de la especiación en los animales inferiores. Todo lo que sabemos de 
la especiación (es decir, del origen de las discontinuidades) en todo grupo 
de animales se basa, en último término, en una investigación taxonómica. 
Pero la taxonomía de los animales inferiores está muy lejos de permitir 
generalizaciones. De hecho, precisamente los grupos que pudieran tener 
las pautas más interesantes de especiación son los peor conocidos taxo¬ 
nómicamente. Incluyen: a) animales que están especializados ecológica¬ 
mente, como parásitos especialistas en la alimentación (monófogos), siin- 
biontos, animales marinos, y b) animales con modos no ortodoxos de 
reproducción, como partenogénesis, hermafroditismo autofecundante, re¬ 
producción vegetativa, o alternaciones complicadas de generaciones (véase 
también Capítulo XIV). La estructura de la población en tales especies 
puede ser muy diferente de la de una especie con reproducción biparental 
normal. Hay una gran necesidad de efectuar más trabajo taxonómico y de 
estudiar mejor la estructura de poblaciones en estos grupos aberrantes 
de invertebrados y microorganismos. Hasta que no se terminen tales es¬ 
tudios, es muy posible que se pasen por alto importantes modos de 

especiación. 


La especiación significa la formación de especies (“especificación”, 
corno decía Danvin). Retrospectivamente, resulta evidente que gran parte 
de los razonamientos del pasado sobre los modos de especiación se debe 
a la aplicación de una sola palabra “especie” a tres conceptos muy dile- 
rentes (Capítulo II). Si tenemos en cuenta la existencia de estos tres con- 
ceptos de especie v consideramos la mayoría de los diez modos posibles 
propuestos por Sewall Wright (1949a) llegamos a una clasificación revi¬ 
sada (Tabla XV-1) que utiliza tres criterios principales: 1) adición de nue¬ 
vas poblaciones aisladas (III) o no (I, II) en la reproducción; 2) origen 
instantáneo por individuos (III A) u origen gradual por poblaciones (lll B); 




MULTIPLICACION DE LAS ESPECIES 


441 




Tabi.a XV-1. Modos posibles de originarse las especies 

I. Transformación de las especies (especiación filática). - 

1. Transformación ¡uitogénica (debida a mutación, selección, etc.). 

2. Transformación alogénica (debida a la introgresión de otra especie^ 

II. Disminución del número de especies (fusión de dos especies). 

III. Multiplicación de las especies (verdadera especiación). 

A. Especiación instantánea (por individuos). 

,1. Genéticamente. 

a) Mutación singular en "especies” asexuales. 

b) Macrogéncsis. 

• 2. Citológicamentc, en especies parcial o totalmente sexuales. 

a) Mutación cromosómica (translocación, etc.). 

b) Autopoliploidia. 

c) Anfiploidia. 

Ii. Especiación gradual (a través de poblaciones). 

1. Especiación simpátrida. 

2. Especiación semigeográfica (véase Capitulo XVII, pág. 535). 

' 3. Especiación geográfica. 

a) Aislamiento de una colonia, seguido de la adquisición de mecanismos 
de aislamiento. 

b) Extinción de los eslabones intermedios en una cadena de poblaciones 
de la que las terminales lian adquirido ya aislamiento en la reproducción. 

12, II y IIIA2r) pueden dar lugar a evolución reticulada. 


i 


y 3) presencia o ausencia de aislamiento geográfico de las poblaciones que 
se diversifican en especies. La combinación de posibilidades de diversos 
modos dan lugar a los doce modos potenciales. Nos proponemos en este 
capítulo discutir dónde y en qué extensión se verifican de hecho estos 
modos de especiación en el reino animal. 

,| Transformación de las espec ies ~¡ J ^ f I / 1 ¡ f) f\ / f ¡ 

La transformación evolutiva de una especie se denomina “evolución 
filática”, “modificación en el tiempo” o “modificación por la descendencia” 
(Darwin). Tal transformación es completamente independiente del origen 
de las discontinuidades y no conduce a la multiplicación de las especies. 
Es fácil imaginar cómo una especie muy aislada podría evolucionar, en el 
curso del tiempo geológico, gradualmente, pasando a ser una especie muy 
diferente sin dar lugar a ninguna especie adicional durante este período. 
La existencia de tales cambios temporales se ha admitido incluso por anti- 
cvolucionistas muy conocidos como von Baer y Cuvier. Es compatible con 
la historia de la creación del Génesis. 

Cuando un paleontólogo habla de la especiación suele pensar en este 
tipo de evolución filática. Y Danvin, bajo el epígrafe algo equívoco On thc 
Origin of Spccies, estudió principalmente la modificación por la deseen- 
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ilmcia. En tanto que Darwin y la mayoría de los primeros menddianos 
„„ distinguieron claramente entre los dos procesos, el del cambio evolu¬ 
tivo v el de la ramificación de los linajes evolutivos, se ha tendido reeien- 
¡emente cada vez más a restringir el tírmino “especiacion al procesoque 
conduce a la multiplicación de las especies por ramificación de los lineas 

llU EUaml.io genético que conduce a una evolución filática en un linaje 
puede ser ontogénico (producido por mutación, rccombinacion, selección, 
clcátera) como se ha estudiado en los Capítulos VIII y XVI o puede 
ser «Ingénito, producido por la incorporación de genes procedentes de una 
especie diferérnte. Anderson (1953) cree que todo cambio evolutivo por¬ 
tante se debe a introgresión, pero esto evidentemente no es verdad en 
los animales superiores. En ellos la introgresión es rara y probablemente 
despreciable como factor evolutivo (Capítulo VI). Los mecanismos de 
aislamiento entre especies verdaderas de animales suelen ser lo bastante 
eficaces para impedir la infiltración de genes. Cuando se produce la m- 
l regresión, adennls, sus efectos son ligeros debidos a la fuerte selección 
on contra tic combinaciones inarmónicas de genes. 


Fusión dr dos especies 

K1 grado más extremo de introgresión sería la fusión total de dos es¬ 
pecies Tal fusión, por así decirlo, es lo inverso de la multiplicación de la. 
especies. Como las especies son poblaciones aisladas cn ía reproduccio , 
la 1 fusión de dos especies implica, en conjunto, una contradicción loyt . 
Sin embargo, circunstancialmente, un previo aislamiento en la reproduc¬ 
en puede romperse, v fusionarse dos especies simpátridas que antes eran 
distintas. Esto sucede con más facilidad en especies cuyos mecanismos 

de aislamientos fueran primariamente ecológicos. 

La frecuencia de este hecho es muy debatida. La mayoría de los ta. 

citados en la literatura permiten diferentes interpretaciones. La fanón^se¬ 
cundaria de dos subespecies previamente aisladas, es ^ f ■ 

meno corriente en las aves y en otros animales (yease la Hibndaci m » 
pútrida. Capítulo XIII). De hecho, la mayoría de os casos denominado 
"ele fusión de “especies” son, en realidad, casos de un cruzamiento de 
subespecies, mezquinamente definidas como especies. La perplejidad se- 
3 Z evidente. En lo que respecta a la, aves no conozco una sola 
especie cuya mejor interpretación sea la fusión de dos especies prev n. 
te existentes. El ánade de las Marianas (Anas oustaleti), como ha «Ic.nos- 

trado Yamashina (1948), es una población híbrida del añade' ""f^ión 
rio (Anas plattjrlujnchos) y del pato gris (Anos superciUosa). Esta fusión 

está restringida a una sola localidad, muy aislada, mientras que as dos 
especies parentales han conservado completa integridad en mas del ■*, 
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por ciento do sus márgenes geográficos respectivos. El caso de Pardalotus 
omatus de Australia es muy sugerente (Hindwood y Mayr, 1946) pero in¬ 
suficientemente analizado (Cooper, 1961). Tal vez el caso más próximo 
a una fusión rea de dos especies de aves sea el de los dos pinzones ameri¬ 
canos Pipilo cjthrophthahnus y P. ocai descritos en el Capítulo VI Esto 
caso y otros varios disentidos en tal capítulo demuestran que la ruptura del 

aislamiento y consiguiente fusión es una posibilidad que hay que tener 
en cuenta. 1 1 J 1 


atterson v Stonc (1952) postulan un origen híbrido para la Drosophila 
americana, debido a que une ordenaciones de genes de D. novamaxicana 
) u. /exana. 1 ero la esencial semejanza cromosómica de las poblaciones 
occidentales de D. americana con D. novamexicana y de las orientales de 

1™— D • texaua su & ere u «a interpretación diferente (Mayr, 

El lago Hurdur de Anatolia contiene una población híbrida de ciprino- 
donlos que pueden ser el producto de la fusión fie dos especies parentales 
Sm embargo, las especies Anatolichthys splendens y A. transgredióos no 
son de origen híbrido (Vilhvock, 19.58), en contra de afirmaciones anteriores. 

Jodo taxonomista conoce especies que reúnen características de dos 
especies próximas. Es completamente inadmisible, en vista de la base su¬ 
mamente poligenica de los caracteres taxonómicos y de la estabilidad del 
cpigenotijio (especies gemelas), considerar tal interposición como prueba 
de ungen ..brido, lioss (1958) utiliza esta interposición morfológica como 
p, " ( )*' í l '' on K en híbrido de varias especies de cigarra (Erythroneura), 
peio no consigue demostrarlo convincentemente. Todas las pruebas dispo¬ 
nibles indican que el origen de una nueva especie por la fusión completa 

te «os especies parentales es un acontecimiento sumamente raro entre los 
A anímalos superiores. 

Todavía menos probabk es el origen de una nueva especie por la fu¬ 
sión de segmentos de dos especies parentales junto con la persistencia 
(e estas especies parentales. Tal proceso se ha postulado en una serie de 
casos, pero quienes lo proponen olvidan que tiene que resolver los dos 
problemas que siempre se dan en la especiacion, a saber, la adquisición 
, tí,ni l Ml, b'l'dad ecológica v la de aislamiento en la reproducción. Si las 
dos especies parentales están tan poco aisladas en la reproducción que 
jn oí luzcan híbridos su aislamiento en la reproducción con los híbridos 
resultantes aun será menor. El problema es, pues, segregar tal población 
de híbridos y mantenerlos segregados hasta que hayan adquirido su aisla¬ 
miento en la reproducción. Ningún mecanismo se conoce que pueda hacerlo 
excepto el aislamiento geográfico. 
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Multiplicación de las especies 


El termino -M*-*. ® 

el desdoblamiento de una sola especie en vanas, ts aec. 1 


Una especie es una población aislada en a r (|na 

de la multiplicación de especies consiste, pues, en explica, 1 


blación natural se divide en varias (pie ésten a su xc/ aislatbis en* 


L-rs tentativas de encontrar una respuesta a este problema han dado'u- 
especie! (tXxV-/). El nú,ñero exacto depende, sin duda de 


los principios de clasificación empleados. El resto de esto capítulo se dedi- 
cara a discutir estos diversos modos de especiación. 
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producir una nueva “especie”. Tal “especiado» morfológica puede _*er 
incluso más frecuente entre los hongos y bacterias que entre las plantas 
superiores. La mayoría de los autores prefieren una solución distinta que 
denominar a las clonas especies. Incluso aunque entre estirpes existan dife¬ 
rencias morfológicas que no estén comunicadas por flujo de genes, sut e 
existir tanta concordancia morfológica entre estas estirpes que esta justi¬ 
ficado tratarlas como componentes de una especie colectiva (Mayr, l.)5du). 

Una situación similar, aunque desconocida entre los animales superio¬ 
res. supone una clara posibilidad entre los animales inferiores donde están 
difundidas varias formas de reproducción uniparental. Desgraciadamente 
no hay ni un solo caso bien analizado taxonómicamente. Las estopes de es¬ 
pecies colectivas ofrecen numerosos problemas: ¿Que forma de compe¬ 
tencia existe entre las estirpes? ¿Con qué frecuencia y en que circunstan¬ 
cias tales estirpes se extinguen? Si existe una mutación contim.ada en 
tales estirpes, ¿por qué no da lugar con mas frecuencia al desaiíollo 
pecios plenas distintas morfológicamente? ¿Por que tales estirpes perma¬ 
necen arracimadas constituyendo una especie colectiva? ¿De que fuente 
reciben la variabilidad genética que les permite enfrentarse con la selec¬ 
ción natural v continuar evolucionando? ¿Es posible que una fase sexual 
se produzca en tales especies en circunstancias excepcionales que facilite 
uní igualación del contenido do genes de las diversas estirpes divergentes 
Actualmente no podemos sino confesar nuestra completa ignorancia par. 

resnonder a estas cuestiones. 

Ciertos fenómenos entre los rotíferos, cladóccros y nemátodos sugieren 

la existencia circunstancial de tal especiación asexnal. Entre los pro ik- 
mas más arduos cuenta la especiación en el orden de rotíferos Bdi lio dea 
En este gran orden no se ha encontrado con certeza n. un solo macho a 
pesar de haber sido investigado a fondo y de analizar muestras grand^ 
Una extinción secundaria de toda la especie sexual parece improbab . r 
ello resulta razonable suponer que la especie ancestral misma era parte 
genética. Esta especie ancestral evolucionó dando más ele 200 es P^ <>s ; 
o 0 géneros y unas 4 familias. Si nuestro supuesto es valido, todo 
verificó sin el provecho del aumento de variación genética generada por 

reproducción ¿cual. Uno se pregunta por el mecanismo 
. han inventado los bdeloides que les permite evolucionar de un modo 
que normalmente sólo consiguen las especies sexuales. La naturaleza ame..- 
tica de la partenógesis se ha demostrado al menos para una espeen (Hsu, 

19 ° Entre los nemátodos parece que también se conoce especiación instan¬ 
tánea. Como descubrió Maupas y después confirmo Osche Uo-), se pro¬ 
ducen circunstancialmente en cultivos de la especie sexual Rhalnlj 
vapiUosa individuos hermafroditas neoténicos que concuerda,! con a Us- 
c ipción de R. caussaneli Maupas y en cultivos de la especie sexual R. pro - 
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(lacla surgen individuos de la especie liermafrodita R. dulhiersi. En otro 
genero, Diplogastcr, observó casos similares Hirschmann (1951). Aquí la 
especie sexual D Vheriticri circunstancialmente produce individuos de la 
espece liermafrodita D. bifornm Hirschmann. Sin embargo no se ha he¬ 
cho análisis cremoso,nico hasta ahora en ninguno de estos casos y nada 
puede decirse del modo de especiación (Osche, 1954). Todos estos casos 
( < especiación espontanea de nemátodos descritos en la literatura resill¬ 
an de hermafroditas neoténicos capaces de reproducirse sin fecundación. 
I na producción espontánea de especies gemelas gonoeóricas (muy fre¬ 
cuentes en los nemátodos) es sumamente improbable y nunca se ha de¬ 
mostrado. La mayoría de las especies conocidas de nemátodos libres son 
uniformes (monot.picas) por todo su margen geográfico v a veces cosmo¬ 
politas, aunque gran parte de su amplia distribución es de suponer que 
sea un artefacto de una dispersión pasiva por el hombre. La especiación 

geográfica sigue siendo el modo más probable de especiación en los nemá¬ 
todos, aunque aun sin pruebas que lo apoyen. 

Muchos casos similares do especiación instantánea imitativa, particu¬ 
larmente los que implican formas partogenéticas o hermafroditas autofe- 
cundadas (Lapitulo XIV) se encuentran dispersos por la literatura En 
muchos casos puede implicarse poliploidia. Sin embargo, no conozco un 

solo casi bien analizado qud implique una especie biparental que se re¬ 
produzca scxualmente. J 

Una situación especial presentan las especies en que alternan genera¬ 
ciones sexuales y asexuales (partenogcnéticas, etc.). En los afídidos (pulgo¬ 
nes) y ciad.leeros (Daplmia), por ejemplo, una hembra partenogehétieá 
da,a ungen a una clona, todos cuyos miembros tendrán las propiedades 
genéticas de la madre «pie la funda. Cada clona difiere genéticamente 
y con Frecuencia también morfológica y fisiológicamente de todas las (le¬ 
rnas donas.. Después de una serie de generaciones u,Aparéntales todas 
estas clonas vuelven al acervo común de genes de la especie. Potencial- 
mente esta alternación (le modos de reproducción facilita una posibili- 
, I l )ara 'I'"' s<: ori 8 ine bruscamente una nueva especie durante el peno- 
( l<> asexual. Sin embargo existen numerosas dificultades. Los organismos 
partcnogeneticos suelen no ser liomocigotes sino encontrarse en un esta¬ 
do de helerocigosidad equilibrada, que se mantiene incluso en los casos 
d<- parlen..génesis meiótica (Dobzhansky, 1951; White, 1954). Es impro¬ 
bable que el nuevo tipo, cuando vuelva a la sexualidad, esté aislado en la 
reproducción y sea ecológicamente compatible con el tipo parental de 
modo que estará sometido a todas las dificultades de la especiación sim- 
patrida (que yons,doraremos luego). Kinsey (1936) estudió las avispas de 
agallas (Gijntps) en las que la alternación de las generaciones sexual v par-, 
lenogenetica indica que muestran el mismo tipo de variación geográfica 
qii(‘ los organismos que se reproducen exclusivamente de modo sexual. 
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La reproducción vegetativa resultaría una condición tan favorable para 
la cspeciación instantánea como la partenogénesis. Sin embargo, esta for¬ 
ma de reproducción sólo se presenta en algunos de los grupos inferiores 
de animales, como esponjas, celentéreos (hidroides), turbelarios y briozoos, 
grupos cuya taxonomía es demasiado insegura para estudiar la especia- 
eión. Cuando la forma de ramificación constituye un carácter taxonómico 
importante, por ejemplo en los hidroides y en los graptolitos, una sola mu¬ 
tación somática puede producir en un paso una alteración considerable 
del fenotipo. Sin duda, tal mutación no produce una nueva especie por¬ 
que los gametos no están aislados, en la reproducción, de los producidos 
por el tipo de crecimiento “parental”. Sólo cuando una fase sexual se eli¬ 
mina completamente, tal mutación somática puede conducir a la produc¬ 
ción de una nueva morfoespecie. Debe distinguirse claramente entre un 
cambio del fenotipo y una reorganización del acervo de genes. Los cam¬ 
bios en el fenotipo, con frecuencia son bruscos, como sucede a veces en 
el polimorfismo y en el caso de inversiones y de translocacioncs cromo- 
sómieas. La reorganización del acervo de genes, necesaria para que la cs¬ 
peciación se logre, nunca es brusca (excepto en el caso de la poliploidia). 

Espcciación por macrogónesis 

El brusco origen de nuevas especies, de nuevas categorías, o más ge¬ 
neralmente de nuevos tipos por alguna forma de salto se ha denominado 
macrogéncsis (Jepsen, 1943). Antes de haberse comprendido bien la natu¬ 
raleza y la estructura de la especie y antes de conocerse como hoy la 
genética de la cspeciación, la hipótesis de la macrogónesis era una de las 
teorías más difundidas de la cspeciación y del origen de las categorías 
superiores. Constituye una consecuencia lógica de la interpretación tipoló¬ 
gica de las categorías sistemáticas. Los partidarios de la macrogónesis 
consideran, explícita o implícitamente, que el individuo es la unidad real 
de la evolución y creen que tales individuos pueden experimentar una re¬ 
construcción genética principal. Cada individuo es, pues, potcncialmcntc 
una especie incipiente o incluso una categoría superior. Entre los biólogos 
modernos que han defendido en mayor o menor grado teorías de macrogt*- 
nesis cuentan Goldschmidt (1940, 1948a, 1952a,b), Schindewolf (1936, 1950a), 
Petrunkevitch (1952) y Willis (1940, 1949). Inherente a la teoría de la ma- 
orogénesis es que no puede demostrarse ya que, evidentemente, resulta 
imposible ser testigo del salto principal, en particular del que consigue 
simultáneamente el aislamiento en la reproducción y la incompatibilidad 
ecológica. Para defender esta teoría, los partidarios de la macrogónesis de¬ 
ben probar de modo primario la imposibilidad de la cspeciación gradual y 
del origen gradual de las categorías superiores. En lo que se refiere a la 
cspeciación esta pretensión es refutará en el Capítulo XVI, y en lo que 
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más o menos en su forma final, como una nueva clase o filum y que so su • 
divide en familias, géneros y especies por evolución subsiguiente. L1 
sofo Scl.openlnu.er 1.a reducido inconscientemente este supuesto al absur¬ 
do. Hizo notar que el problema del origen de una nueva categoría 
superior era fácil. Decía que los padres producen normalmente un indi¬ 
viduo como descendencia. Para tener nuevas categorías superiores, los pa¬ 
dres simplemente tenían que producir una nueva especie, un nuevo genero 
orden, clase o filum. La evolución para este tipologo no era nada mas que 
una treta categórica. Algunas de las teorías recientes del origen de las ca¬ 
tegorías superiores mediante “monstruos con porvenir no difieren en prin¬ 
cipio de tal absurdo filosófico. Discutiremos en el Capitulo XIX con cuanta 
claridad este supuesto está refutado por los hechos reales. Siempre que 
se originan nuevos tipos, son virtualmente idénticos a los tipos de que han 
surgido. Los primeros artiodóctilos eran condilartros en todo menos en 
la articulación del tarso. Cuando apareció por primera vez en escena o 
orden do los carnívoros, los géneros que después dieron origen a vanas 
familias se asemejaban más entre sí que los géneros extremos dentro de 
una sola famila de los carnívoros recientes. Archaeopteryx, el primer avi, 
era en lo esencial un reptil con excepción de sus plumas. Hay muchas 
formas aberrantes en todo orden, clase o filum de animales. Alguna dt 


ellas puede hacerse algún día progenitora de nuevos tipos de anima os 
v entonces se transferirá a la categoría taxonómica que impongan estos 
'tipos. La delimitación y el rango de las categorías sistemáticas superiores 
son en lo esencial subjetivos y no pueden constituirse en base de una teoría 

\ I * 

7 ? El^mccmüsmó ele la iMcro&foésü. jColdscl.midt es el único partidario 
* moderno de la macrogéncsfr qué especifica como enfoca la espec,ación > 
el origen de las categorías superiores por macrogenesis. Sin embargo 
los escritos de otros representantes de esta escuela resalta que su modo 
de pensar es similar. En lo esencial están todos de acuerdo en que la 
producción de un nuevo tipo por una reconstrucción genética completa o 
por una “mutación sistemática” principal es el acontecimiento -rucia. 1 
acontecimiento producirá un “monstruo con porvenir , como Goldscl.n .dt 
lo denominó, (pie llegará a ser el antepasado de un nuevo linaje evolutivo 
La existencia de monstruosidades genéticas por mutación, por ejemplo os 
mulantes homcóticos de DrosojMa, es muy verdadera pero son tan note- 
os abortos que todos estos monstruos sólo pueden calificarse por su falta 
de porvenir” Están tan mal compensados «pie no pueden tener la mas li¬ 
gera probabilidad de salvarse de la selección estabilizad.» a. Si se di. ra a 
un mirlo las alas de un halcón no volaría mejor. De hecho, con todas Ls 
cualidades restantes de mirlo, probablemente no podría volar. Como regí 
general, de la que todo genético y criador podría dar numerosos ejemplos, 
cuanto más drásticamente una mutación afecte el fenotipo, tanto mas pro- 
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bable es que reduzca la adaptación. En su crítica de la especiación gra¬ 
dual utiliza la analogía de un mosaico de mármol con miles de piezas. 
Pretende que sería muy poco probable mejorar el cuadro solamente cam- 

1 _ • 1 _ 1 _ • • i, . i i , . _ J 


biando las piezas individuales de mármol. Me parece que este símil se 
opone mucho más a la hipótesis de la mutación sistemática. Lo que Gold- 
sclimidt pretende hacemos creer es que uno puede dispersar las piezas 
del mosaico con una escoba gigante sobre la superficie del suelo y de 
este modo conseguir un nuevo cuadro mejor. Uno de sus críticos ha señala- 

.1 ^ - 1 f 1 


do que creerlo equivale a creer en milagros. 

Los individuos son miembros de poblaciones. Goldschmidt ignora com¬ 
pletamente la relación entre el individuo monstruoso y su población paren- 
tai^ El hallazgo de una pareja conveniente para el “monstruo con porve¬ 
nir y el establecimiento de un aislamiento reproductivo con respecto a 
los' miembros normales de la población parental representan, en mi opi¬ 
nión, una dificultad insalvable. 


Tan difícil como el anterior es el problema de la frecuencia. La mu¬ 
tación SLstéinica está condenada a resultar destructora prácticamente siem¬ 
pre porque produce una combinación genética no armoniosa, no via¬ 
ble. Para producir el antepasado ocasional de una nueva especie, un 
nuevo género, y a mayor abundamiento un nuevo tipo de un orden 


superior, las mutaciones sistemicas tendrían que producirse a una velo¬ 
cidad prodigiosa, de modo que tal vez se produzca un monstruo con por¬ 
venir de cada millón de monstruos desahuciados. Sobre esta base cabría 


esperar .pie un elevado porcentaje de los individuos de una especie fue¬ 
ran monstruos. Sin embargo, la observación demuestra que tales abortos 
son relativamente raros, demasiado raros para tener importancia evolutiva. 
Donde se puede hacer un análisis genético se demuestra que las muta¬ 
ciones sistémicas en el sentido de Goldschmidt no se producen. Además, 
como Heberer (1957) señala, las mutaciones sistémicas habrían de tener 
la misma frecuencia en todos los períodos geológicos y la probabilidad de 
la producción de nuevos fila debería ser tan grande en la era Cenozoica 
como en el período Pre-Cambriano. Ahora bien, los hechos no están de 
acuerdo con este supuesto. 

Si existiera una producción constante de individuos que fueran nuevas 
categorías superiores, fila, órdenes, clases, familias y géneros y sólo des¬ 
pués se fraccionaran en las categorías inferiores incluidas, habría que espe¬ 
rar que tales individuos se produjeran en la naturaleza con considerable 
frecuencia, l’cro ¿dónde están los monstruos con porvenir que son fila y 
no se han fragmentado aún en clases, dónde los que son clases y no se 
han roto en órdenes, etc.? Lo que observamos en la naturaleza es que las 
poblaciones naturales se agrupan en especies y que las especies se agru¬ 
pan en categorías superiores. 

Las objeciones a la teoría de la macrogénesis son tan numerosas y 
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demuestran tan claramente que la teoría carece de base que sería contra¬ 
rio al principio científico de la parsimonia (al filo de navaja de Occain) 
discutir más tiempo ninguna teoría de la evolución por saltos, excepto las 
que estén bien apoyadas por hechos como son la poliploidia, la hibrida¬ 
ción, el desplazamiento de sexualidad y las reordenaciones cromosómicas 
que luego se discutirán en el Capítulo XVII. 


\ ^ La úspeeiación mediante cambios cromosómicos princip ales j 

Entre los citogenéticos primitivos estaba muy difundida la creencia 
de que la reordenación cromosómica era el paso esencial en la especia- 
ción. La especiación cromosómica como alternativa de la especiación geo¬ 
gráfica no es una hipótesis válida. Sin embargo, se han acumulado pruebas 
de fine la formación de mecanismos de aislamiento en ínsulas geográficas 
puede facilitarse por reorganización cromosómica. El problema se discu¬ 
tirá en el Capítulo XVII. 


Poliploi dia J 

El único modo de especiación instantánea establecido inequívocamente 
es la poliploidia. La poliploidia es la multiplicación del número normal de 
cromosomas. Si, por ejemplo, el número de cromosomas diploide normal 
(=2») de una especie es 14, todos los múltiplos de 7 superiores a 14 son 
poliploidcs. Los individuos con tres dotaciones de cromosomas (3n) se de¬ 
nominan triploides; con 4 n, tetraploides; con 6 n hexaploides; con 8 n, octo- 

ploides; etc. . , 

Se distinguen dos tipos de poliploides que tienen una significación bas¬ 
tante distinta en la evolución: autopoploides y alopoliploides (o anfiploi- 
des). Un autopoliploide surge cuando más de dos dotaciones cromosómicas 
haploides de una sola especie participan en la formación del cigote; un 
alopoliploide tiene dotaciones cromosómicas de dos especies. Normalmente 
un alopoliploide surge de la duplicación de cromosomas en un híbrido. 
Se sabe demasiado poco de los poliploides animales para determinar los 
que son auto y los que son alopoliploides. Considerando la rareza de la 
hibridación en los animales es probable que la alopoliploidia sea relativa¬ 
mente menos frecuente en los animales que en las plantas. 

La poliploidia está muy extendida entre las plantas y es uno de los 
mecanismos importantes de especiación en el reino vegetal (Stebbins, lJoO). 
Probablemente más de un tercio de todas las especies de plantas han sur¬ 
gido por poliploidia, aunque el fenómeno es raro en algunos grupos de 

plantas, como en las coniferas y tal vez en los hongos. 

La importancia de la poliploidia entre los animales, en particular entre 
los animales que se reproducen sexual mente, sigue siendo objeto de con- 
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troversia. La mayoría de los autores están de acuerdo en que es rara. Casi 
todos.los-casos probados se dan en especies que han abandonado la repro¬ 
ducción sexual en favor de una partonegénesis permanente o en hermafro¬ 
ditismo autofecundado. La causa de la rareza de la poliploidia entre los 
animales no se acaba de entender. Entre las razones aducidas las siguien¬ 
tes parecen las más fundadas. 

& i) Descompensación de la determinación del sexo.^n la mayoría de 
los animales el sexo está determinado por un equilibrio de factores sexua¬ 
les, habitualmente distribuido entre cromosomas sexuales y autosomas 
(véase White, 1954 que trata el tema de modo exhaustivo). Como señaló 
Muller (1925) existen muchos individuos descompensados, y por consi¬ 
guiente más o menos estériles, entre la descendencia de poliploides con 
cromosomas sexuales. Si los cromosomas sexuales de los padres son XXXX 
(9) y AA)1 (á ), existirán tantos individuos XXXY en la descendencia 
que la selección discriminará duramente contra la supervivencia de este 
poliploide. La validez de estos argumentos se ha puesto en duda conside¬ 
rando la existencia de poliploidia en especies dioicas de plantas (Salix y 
otras). Es posible producir experimentalmente una estirpe tetraploidc es¬ 
table a partir de la planta bisexual normalmente dioica Melandrium ál¬ 
bum. Se ha podido seleccionar una estirpe de esta planta con la constitu¬ 
ción de cromosomas sexuales XXXY (¿J) y XXXX (9 ). Pero esto sólo ha 
sido posible gracias a que los factores determinantes del macho en el 
cromosoma singular Y eran más fuertes que los factores femeninos de los 
tres cromosomas X reunidos. En los animales el equilibrio parece mucho 
más delicado y está copulado con suficientes efectos de compensación de 
dosificación para caracteres ligados al sexo o limitados al sexo (Muller, 
1950b) para ser completamente trastornados por tal desigualdad en el nú¬ 
mero de cromosomas X e 1 en los machos. Potencialmente, debe ser más 
fácil establecer estirpes poliploides cuando el sexo esté determinado, no 
por un equilibrio de factores, sino por un solo gene. Siempre que este gene 
exista, cualquier^ que sea su dosis, producirá el sexo heterogámico. La 
sola perturbación que la poliploidia causaría en tal caso sería el trastorno • 
de las razones de los cocientes del número de ambos sexos, dado que el 
sexo heterogámico seria, al menos al comienzo, mucho más frecuente que 
el homogáinico.' La razón normal de sexos podría restablecerse por cual¬ 
quier factor que disminuya la viabilidad de los gametos YY'(Darlington, 
1953). El sexo en algunos grupos de peces está determinado, al parecer’ 
por un solo locus (Winge, Gordon y otros) y probablemente no es mera 
coincidencia que se haya encontrado alguna poliploidia en peces (véase 
luego)^-- 

6 2) Gonocorismoj Al contrario que la mayoría de las plantas, en que la 

miSñíá flor produce gametos masculinos y femeninos, los individuos anima¬ 
les suelen tener un solo sexo. Un animal poliploide surgido de nuevo, 
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tendría dificultades en encontrar una pareja, inconveniente que entre las 
plantas sólo existirá en las especies con fecundación cruzada forzosa. La 
luda frecuencia de poliploidia entre los tremátodos digeneticos, los mo¬ 
luscos pulmonados y otros grupos de hermafroditas en los (pie se produce 
autofecundación (o al menos es posible), puede indicar (pie esta dificultad 
no es la razón primaria de la rareza de la poliploidia en los animales. Sin 
embargo, la autofecundación puede ser, de hecho, muy rara en estos 

«pupos, lo que invalidaría este argumento. ...... 

ir 3) bmasmñ&iümf^ Stebbins (1950) sugiere que la poliploidia 
inUÍfi^ei^ celular en los animales pero no en las plan¬ 

tas cuyo proceso de desarrollo es mucho más sencillo. Sin embargo, la gran 
frecuencia de poliploidia entre los animales partenogeneticos (Wli.te, 
1954) indica que estos factores de desarrollo probablemente no tengan 

gran importancia. j . 

Como consecuencia del principio de Muller (descompensación de la 

determinación del sexo) cabría esperar «pie la poliploidia se diera princi¬ 
palmente en grupos en «pie la reproducción sea hcrmafrodita, partenoge- 
nótica o vegetativa (Suomalainen, 1958). Desgraciadamente, la mayoría 
de los grupos de animales en que se dan estas formas de reproducción se 
conocen muy mal filológica y taxonómicamente. Lo poco (pie se sabe lia 
sido revisado con autoridad por White (1954) de modo cp.e no es nece¬ 
sario exponerlo aquí con detalle. . . 

lEnlre los hermafroditas las pruebas de poliploidia son las siguientes: 

aunque la autofecundación es común entre ciertos géneros de moluscos pul¬ 
monados, en particular L,jumaca] los solos ejemplos P os * l > v ^pohpbu 
cha encontrados hasta la fecha han sido en Pahulestnna jcnkinsi. N. en 
las tenias (eéstodos) ni en los tremátodos disgeneticos se ha encontrado 
poliploidia, pero ésta no es rara en los turbelanos y andidos. D caso de 
la especie de triclado Dcnclrococlum infámale (Steinmann) puede servir de 
ejemplo típico (Aeppli, 1952). Morfológicamente esta especie 2n 3^ 
se asemeja íntimamente a la especie simpatrula D. lactcum Muller (- 
16) La única diferencia importante es que D. infernóle, que se ha adap¬ 
tado a vivir en cavernas y en torrentes alpinos, ha perdido sus ojos, señal 
de que la separación de D. lactcum no es muy reciente. El tetraplo.de 
infernóle tiene menor número de células pero mayores que ^ «ndividuos 
lactcum del mismo tamaño. Existe una serie de diferencias fisiológicas entre 
estas especies. La temperatura preferida por D. infernóle es 6 , la p 
rida poJ D. lactcum 17». Las dos especies difieren también en su resis¬ 
tencia al choque térmico y a ciertos productos químicos. Cuando ambas 
especies se mantienen en sus temperaturas preferidas D infernóle es ma 
resistente al alcohol y D. lactcum a la glicerina. El análisis de los u ™ 0 ' 
somas indica claramente que está implicada la autopoliploidia, y no 
alopoliploidia. Dendrocoelum infernóle satisface todas las exigenci. 
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una especie genuina pero, con seguridad, ha surgido por poliploidia. Sin 
embargo, su reproducción puede haberse verificado por pseudogamia (Be- 
nazzi, J957). 

Se han registrado otros casos de poliploidia (en general en asociación 
con partenogénesis) en otros turbelarios^ En las lombrices de tierra (Lum- 
hrieidae), la poliploidia está también extendida entre las especies parte- 
nogenéticas. Los miembros de esta familia son, en lo esencial, hermafrodi¬ 
tas con fecundación cruzada, y se ha establecido claramente por varios 
autores, en particular por Omodeo (1951, 1952) que la poliploidia se pro¬ 
duce también en algunas especies que se reproducen sexualmente. No se 
sabe todavía si esta poliploidia se lia establecido por partenogénesis o por 
hermafroditismo con autofecundación. Los obstáculos habituales que se 
oponen a la poliploidia-faltan en los grupos hermafroditas, puesto que en 
ellos no existen cromosomas sexuales' - y la diferencia entre la gónada 
masculina y la femenina se determina durante el desarrollo. Lo que más 
sorprende en la poliploidia entredós grupos hermafroditas es su rareza. 

\’o es fácilmente explicable a menos de suponer, que la autofecundación 
sea muy rara. - . s 

La poliploidia esta mucho más difundida en los grupos con partcnogé- 
nesis. Se ha observado en el branquiópodo de aguas salobres Artemia salina , 
en el isópodo terrestre Trichoniscus coelebs, en el ortóptero locúsfido 
Sí/gv/ palo, en las polillas psíquidas Solenobia y otros géneros, en gorgojos 
de las subfamilias Oliorrhynchinae y Bracliyderinae, >en las lombrices de 
tierra, y en particular en los simúlidos y quironómidqs. Para detalles y 
referencias nos remitimos a White (1954) y Basrur y Bothfcls (1959). Se 
lia discutido algo en qué extensión tal poliploidia es una “especúición”. En 
la mayoría de los casos como en Trichoniscus, Solenobia, gorgojos y las 
lombrices de tierra, la poliploidia produce formas bien definidas que se 
consideran unas veces como “razas” y otras como “especies”, principal¬ 
mente según sea' el grado de diferencia. Sin embargo, más importante 
que la diferencia morfológica es el hecho de que el derivado poliploide 
con mucha frecuencia difiere manifiestamente del padre diploide tanto en 
la ecología como en la distribución. Así, el diploide Tricliontjscus elisa- 
bcthac se encuentra en el sur de Francia sólo en habitats montañosos hú¬ 
medos, mientras que el triploide derivado, T. coelebs, vive en eriales cá¬ 
lidos a lo largo del Mediterráneo. Todavía más interesante es el caso de 
Solenobia (Seiler, 1946, 1961) en el que existen tres “razas”, un diploide 
sexual, un diploide partenogenético y un tetraploide partenogenético. Aun¬ 
que se superponen en muchas regiones, manifiestan claras preferencias re¬ 
gionales. La forma sexual se encuentra principalmente cerca del borde de 
la última glaciación y cerca de los “nunataks” a lo largo de la vertiente 
norte de los Alpes. Los tetraploides se encuentran en los valles superiores 
en los Alpes septentrionales y a lo largo de toda la vertiente de los Alpes 
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meridionales. El Jura suizo está habitado casi exclusivamente por los di- 
ploides partenogenéticos. Se han encontrado diferencias ecológicas seme¬ 
jantes entre los gorgojos y las lombrices de tierra. 

[_La poliploidia también se ha observado en el tipo especial de parte- 
nogénesis que a veces se denomina ginogénesis (o pseudogamia). En un 
cierto número de especies de nemátodos,' planadas y lombrices de tierra 
el huevo sólo se desarrolla si penetra en él un gameto masculino. Sin em¬ 
bargo éste degenera y, en sentido genético, no se verifica fecundación. Nun¬ 
ca se ha observado, hasta ahora, poliploidia en los nemátodos partenoge¬ 
néticos, pero se observa en varios géneros de turbelarios, como lo muestra 
la obra de Benazzi y escuela y la de Dahm (1958). La autopoliploidia 
puede encontrarse entre protozoos (Wenzel, 1955). 

Resulta, pues, evidente que la poliploidia se ha establecido claiámente 
en todos los grupos con partenogénesis permanente y que se traduce en la 
producción de especies que, por un ensayo puramente biológico o taxo¬ 
nómico, se considerarían especies genuinas. De hecho, podemos decir que 
i la poliploidia ha llegado a ser el método principal de especiación en unos 
pocos de estos grupos especializados. Por ejemplo, en las lombrices de tie¬ 
rra hasta el 70 por ciento de las especies encontradas en una región dada 
pueden haber surgido por poliploidia. En los turbelarios y en cieitos gru¬ 
pos de gorgojos el porcentaje de poliploides es, análogamente, apreciable. 
Parece bien fundado (Suomalainen, 1950) que en todos estos casos la par¬ 
tenogénesis ha precedido a la poliploidia. 1 La mayoría de los poliploides 
son autoploides, pero en algunos casos se ha señalado alopoliploidiá. Sin 
embargo, la situación es muy diferente de la anfiploidia vegetal (Stcb- 
bins, 1950)./La alopoliploidia en los animales suele producirse por la fe¬ 
cundación dé un óvulo partenogcnético diploide o tetraploide por una 


espermatozoo haploide, lo que se traduce en un poliploide 3n ó 5n._l oda- 
vía no es seguro que éste sea el origen de los dípteros triploides, o que 
sean\autopoliploides surgidos de la fusión de 3 productos haploides meio- 

ticos en un óvuld (Basrur y Rothfels, 1959). 
k \ Pseudopoliploiclia cu animalet). Después de que los botánicos dcscu- 
bri eron que ~cásl Ta mitad de las plantas son poliploides se inició una inves¬ 
tigación activa de la poliploidia en los animales. Durante un tiempo casi 
toda diferencia en el número de cromosomas entre especies emparentadas 


se consideró señal de poliploidia. Antes de recoger en una lista los casos 
bien e s tu ble ci d o_s_P> trece prudente señalar algunas fuentes de error posibles. 

a) FitsWJL cromosómica .)Vn error frecuente es suponer que el mínimo 
nú mero^íecromosomas en una serie de especies relacionadas es el más pri¬ 


mitivo y que de él derivan los números superiores. Algunas investigaciones 
sugieren (pie lo opuesto es lo verdadero en muchas especies de animales. 
Entre los copépodos llarding (1950) encontró que las especies más primi¬ 
tivas tienen el máximo número de cromosomas y lo mismo sucede dentro 
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de subórdenes (por ejemplo, los Cyclopoida). Los isópodos más primitivos 
tienen 28 cromosomas haploides y este número se reduce con independen¬ 
cia, por fusión, a 8 en varias líneas no relacionadas ( Ascllus , Trichonisci- 
dae, Epicaridae) (Vandcl, 1947). La fusión misma, a primera vista, parece 
un fenómeno bastante sencillo, pero hay algunas dificultades citológicas 
que todavía no se han resuelto por completo. En la mayoría de los animales 
(excepto en los que poseen cromosomas en metafase muy condcnsados 
redondos) se pueden distinguir, en la metafase, cromosomas en forma do 
bacilo o (‘n forma de V (o de J). Esta forma está determinada por la 
posición del centrómcro (= cinetocoro), que es (sub—) terminal en los cro¬ 
mosomas de forma bacilar (“acrocéntricos”), y que se encuentra en algún 
lugar a lo largo del cromosoma (“metracéntrico”) en los cromosomas en 
forma de V (Fig. XV-3). Por una translocación (y subsiguiente pérdida de 
un centrómcro) dos cromosomas bacilares pueden fusionarse en un solo 
tiomosoma V. Los dos brazos del nuevo cromosoma V corresponden exac¬ 
tamente a los dos previos cromosomas bacilares. La significación de tales 
fusiones centrales se reconoció, por primera vez, por Robertson (1916), que 
destacó que el número de brazos de cromosomas principales permanece 
casi constantemente en muchos grupos (“regla de Robertson”). Matthey 
(1949) denomina el número de brazos de cromosomas el N. F. (número 
fundamenta]). Un caso particularmente instructivo de los efectos de la 
fusión central sobre el número de cromosomas fue descrito por Staigcr 
(1954). En poblaciones híbridas entre una forma n= 13 y una n = 18 del 
prosobranquio marino Thais lapillus se pueden encontrar individuos en 
los que, durante la meiosis, 5 cromosomas metacéntricos se emparejen 
con 10 cromosomas acrocéntricos, lo que demuestra claramente el modo 
do originarse los metacéntricos (Fig. XV-3). Es evidente que el número de 
cromosomas mismo no puede aceptarse como prueba absoluta de poliploi- 
dia. Una especie con 2a cromosomas no es necesariamente un poliploide 
de una especie próxima con a cromosomas; la especie a puede tener a 
cromosomas V procedentes, por fusión céntrica, de una especie con 2 a 
cromosomas bacilares. Tal interpretación con frecuencia puede demos¬ 
trarse comparando el N. F. o el contenido nuclear de ácido desoxirribo- 
nucleico. 

Lna disminución en el N. F. puede interpretarse bastante fácilmente 
por translocación y pérdida de un centrómcro junto con la pérdida de por¬ 
ciones genéticamente inertes (o no indispensables) de brazos de los cro¬ 
mosomas (While, 1954). Un aumento en el N. F. es más difícil de explicar 
porque implica un aumento en el número de centrómeros. Se discute si 
puede conseguirse por desdoblamiento de un centrómcro, porque este pro¬ 
ceso no explica el origen de un nuevo telómero, que al parecer también se 
necesita. Se necesita un fragmento más de cromosoma que facilite un ccn- 
trómero y dos telómeros (White, 1957b). 
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Fin. XV-3. Los cromosomas tic los caracoles marinos Thais (Puntura) l<n>illus. Pila supe¬ 
rior, raza de 18-cromosomas; segunda fila, raza de 13-cromosomas (5 metacéntricos); las 
cuatro filas inferiores, diversas combinaciones en una población híbrida. (Según Staiger, 

1954.) 


b) Ccntxúmcw difuso o múllipla%orko\ic (1949) y otros autores lian 
mostrado que ciertas especies de lepidópteros se pueden ordenar en una 
serie con números crecientes de cromosomas lo que sugiere la existencia 
de poliploidia. Sin embargo, existen muchos números de cromosomas inter¬ 
medios, y, además, los lepidópteros junto con heterópteros, homopteros y 
algunos arácnidos parecen poseer centrómeros difusos (o múltiples), de 
modo que no se pierden las piezas desprendidas de los cromosomas (como 
en las especies con un centrómero localizado), sino que se mueven con 
“cromosomas nuevos” junto con los restantes cromosomas. El número de 
cromosomas es igualmente ambiguo en Ascaris con su cinetocoro compuesto. 
Las diferencias en el número de cromosomas, frecuentes en espe¬ 
cies próximas de todos estos grupos no indican necesariamente poli- 
ploidia. Sin embargo, las pruebas en favor de la poliploidia en los lepi- 
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dopteros son bastante convincentes: en Lysandra, como en otros lieaénidos 
el numero básico de cromosomas es 24, pero L. bcllargus tiene n = 45 v 
otras especies 82-90, L. a ráster unos 130-150 y L. ñisca,s ca. 190 (De- 
J.esse, 1960). En Krebia diferentes especies tienen los siguientes números 
de cromosomas: 8, 10, 11, 12, 14, 15, 22, 23, 24, 25, 28," 29, 40, 51 y 52 
Las muy próximas con frecuencia tienen números de cromosomas que 
con espondeo estrictamente a series poliploides, como son 8 y 40, 45 y 90, 
oí y 102. Sin embargo, los cromosomas de las especies cromosómicas 
supeiiores son correspondientemente menores. Por ello De Lesse (1900) 
sugiere que las multiplicaciones cromosómicas encontradas en los lepidóp¬ 
teros no se deben a poliploidia ni a fragmentación cromosómica sino al 
procesq jjue vamos a describir en c). 

^ el Scgrcgacivn de batul asT }.os cromosomas de los organismos superio¬ 
res parecen ser sumamente politcnicos, es decir que están compuestos de 

nnemi l,an<las (,e ‘Tomatina homologas. Sehrader y Hughes-Sclirader 
1J5(>) han sugerido que algunos que doblan los números de cromosomas 
sm aumento .leí contenido de ácido desoxirribonucleico) pueden deberse a 
la reducción de la politenia, es decir a la segregación de bandas en* cro¬ 
mosomas politcnicos, compuestos. Esta sugerencia, aunque concuerda con 
algunos de los hechos observados, necesita ser demostrada. El origen de 
los números de cromosomas que no son múltiplos del número haploide pue¬ 
den deberse a fusiones o fisiones ulteriores a la segregación inicial de las 
bandas.__ 

^ d ) Cromosomas supernumer a rios y extra ." Si. mediante mecanismos to¬ 
davía mal entendjdos, se añaden cromosomas supernumerarios o extra a 
la dotación regular de cromosomas, el hecho puede dar lugar a un aumen- 
Jo de numero de cromosomas que simule la poliploidia. En el grillo real 
Gu/llotalpa grillotalpa , el número de cromosomas puede fluctuar de 12 
a 23 y esta especie se ha considerado poliploide. Sin embargo bajo el 
nombre de G. grtjllolalpa parece ocultarse todo un grupo de especies ge- 

H indas y nada puede decirse acerca de su número de cromosomas mientras 
a taxonomia jio se p onga en rlnrn . 

Polip loidia ai animales sexuales) Se ha señalado que casi todos los 
casosalegüdos de poliploidia en anímales se basan en una mala interpreta¬ 
ción de las pruebas citológicas (“pseudopoliploidia”) o se limitan a formas 
que carecen de determinación sexual gamética (como los hermafroditas) 
o que se reproducen uniparentalmente (partenogénesis). Algunos otros ca¬ 
sos, muy citados como prueba de poliploidia en especies que se reproducen 
sexualineijíe ne cesitan ser e studiados. 

V0 Artrópodos infcrid^E. Goldschmidt (1953b) mostró que los eufiló- 
pocíos (camarón diáfano) de Israel constan de especies con 6 cromosomas 
(Lcpnlurus), Jl o 12-f 1 cromosomas (Chirocephalus, Branchinecta), ó 18 
cromosomas (Strcploccphalus torvicorhis). No se distinguen cromosomas 
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sexuales, pero la reproducción es estrictamente sexual. En vista de la 
existencia de partenogénesis en géneros próximos (por ejemplo, Artemia ) 
es posible que la poliploidia se adquiera durante una fase partenogenética 
y que la repro ducción sexual sea una reversión. 

¿ íb) Ínsccíosj En las tijeretas (Dermaptera) en tres especies con núme- 
?>s15S]5¡"d5 cromosomas (2n = 12 a 14) los machos son X Y, ( mientras que 
en varias especies con 2h = 25 los machos son X x X 2 Y y en Prohibía aba- 
chulis con 2 n = 38 son XyX 2 X 3 Y (Bauer, 1947). Esto se interpreta por la 
mayoría de los autores, por ejemplo por Goldschmidt (1953a), como indi¬ 
cación clara de poliploidia, aunque White (1954, 1957) recomienda pre¬ 
caución considerando la existencia de varias especies XI con 2n $ = 24 
v una especie X,X 2 Y con 2n $ = 21. Los números de cromosomas que 
sugieren poliploidia se han encontrado en Phasma bisexuales, Mantis y 
Grillotalpa (por ejemplo, G. africana y G. bar calis), con frecuencia corre¬ 
lacionada con un mecanismo de cromosomas sexuales XiX 2 Y (Goldschmidt, 
1953a), pero el desemparejamiento de los diversos X en el sexo heteroga- 
méti co no concuerda con la poliploidia. 

¡ti c) Mamíferos. La poliploidia con frecuencia se ha señalado en los ma¬ 
míferos, incluso en el hombre, pero todos los datos se oponen a esta opi¬ 
nión. Al observar que el hámster dorado, Mesocricetus auratus . posee 
2 n = 44 cromosomas, mientras las dos otras especies de hámster, Cricetus 
cricetus y Cricetulus gríseas, poseen 2n = 22, se afirmó por Sachs (1952) 
y por Darlington (1953) que esta especie había surgido como un alopoli- 
ploide de las dos especies con números inferiores de cromosomas. Esta 
interpretación ha sido rechazada por Matthey (1953) y White (1957) por 
varias razones. El número primitivo de cromosomas de los cricétidos es 
alto (44), tanto en el Viejo Mundo (Mesocricetus) como en el Nuevo Mun¬ 
do (Rheitlirodontomi/s) y es mucho menor en las formas más avanzadas. 
En los hámster del Antiguo Continente se encuentran los siguientes nú¬ 
meros de cromosomas (2n): Mystromys 32; Tscherkia 30; Phopodus 28; 
Allocricetulus eocrsmanni 26; Cricetus, Cricetulus migratorius y C. gnscus 
22; v Allocricetulus curtatus y Cricetulus barábensis 20 (Matthey, 1961). 
Parece que en los roedores cricetinos así como en los esciúridos y gerbíli- 
dos existe una gran estabilidad del número de cromosomas sin poliploidia. 
Fnirc jns m amíferos no se conoce un solo caso de poliploidia. 

¿ fd) Pecck Con menos facilidad se puede refutar las pruebas de poliploi- 
diaeñtre peces. Svardson (1945) mostró que los números de cromosomas 
de todas las especies investigadas de salmónidos son múltiplos o casi 
múltiplos de 10, a saber 3X 10 = 29, 30; 4 X 10 = 37, 40 40, 40, 40, 42; 
5 x 10 = 51. White (1946) atribuye esto a coincidencia y Matthey (1)49) 
cree que el número de brazos de cromosomas (N. F.) está en contradicción 
con la interpretación de la poliploidia. Pero Kupka (1948, 1950) encuentra 
la prueba bastante convincente en Coregonus. La mayoría de los corego- 
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nidos liene 72 cromosomas (pie constan de cuatro lotes de 18. El Corego- 
nus asperi maracnoides del lago de Zurich sólo tiene 36. Nuevas pruebas 
de poliploidia en los peces se han encontrado por Suomalainen (1958). 
Parece que el sexo en los peces está determinado por un gene del sexo, 
más (pie por un equilibrio de factores determinantes/del sexo, y si así 
r uenL el liccho facilitaría la existencia de poliploidia. 

Resu men. E n conjunto, la especiación por poliploidia es muy rara en¬ 
tre los animales. Sólo en grupos partenogencticos su existencia en general 
es frecuente. Falta por realizar mucho trabajo citológico para poder de¬ 
cidir si la poliploidia puede o no existir en grupos de animales que se 
reproducen sexualmentc, como crustáceos, Phasma, Mantis, lepidópteros y 
peces. Aunque se confirmara en algunos de estos grupos, seguiría siendo 
verdad que en los animales este mecanismo es excepcional, en contra de 
lo que sucede en las plantas. No hay pruebas de que grupos completos de 
especies o de géneros deban su origen a poliploidia como con frecuencia 
sucede en las plantas. 

Los poliploides plantean un difícil problema taxonómico. Un autopo- 
liploide puede resultar virtualmente indistinguible, en el momento de ori¬ 
ginarse del poliploide parental. Tal forma con frecuencia se denomina 
“raza poliploide” como hace Seiler con Solenobia. Sin embargo tal “raza” 
está aislada, en la reproducción, de la especie parental y es, hablando bioló¬ 
gicamente, una especie genuina. El hecho constituye un ejemplo más de 
la frecuencia de los conflictos entre los conceptos morfológico y biológico 
de especie. 




tu 

ii 


I EsrECIAClÓN GRADUAL 

Toda especiación gradual es necesariamente un fenómeno de pobla¬ 
ción. Es la divergencia gradual de poblaciones hasta que han alcanzado 
el límite de la distinción específica. Se han postulado dos modos de espe¬ 
ciación gradual, los (pie implican la separación geográfica de las pobla¬ 
ciones divergentes (especiación geográfica, Capítulo XVI), y los que se 

producen sin separación geográfica (especiación simpátrida). 

*>■—---v r> r 

^Especiación simpátrida i j p i j Qj Q /I 

La mayoría de los nntores^'íiasta hace relativamente poco, consideraban 
qu c~Ta espe ciación simpátrida. es decir la especiación sin aislamiento 
geográfic o, ei¿rérTnodrT pTedominanTcTde~ e~sp eH3cTon. Tal especiación se 
pasaba en do s postulados: a) el establecimiento de nuevas poblaciones "efe 
una especie en diferentes nichos ecológicos dentro del margen que nor- 
_ maTíhcñte rec orren indiv iduos dé l a población parental; b) el aislamiento 
reprodnetívode los fundadores de las nuevas poblaciones procedentes de 


lociones de 
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individuos <lc la po blación par ental. Se postulaba que el flujo de genes 
entre la población hija y la parental estaba inhibido por factores intrín¬ 
secos más bien que extrínsecos. Un rápido proceso de formación de espe¬ 
cies so implica en la mayoría de los esquemas de especiación simpátrida. 
Para una descripción más detallada de este supuesto proceso citaremos 
a uno de los defensores de esta teoría: 


Supongamos que sobre la misma isla oceánica la colonia original ha comenzado 
a separarse en grupos secundarios bajo la influencia do la selección natural, de la 
selección sexual, de la selección fisiológica, o de cualquiera de los restantes modos 
de aislamiento; se producirán, a la vez, tantas lineas de evolución divergente (y en este 
caso sobre la misma área) como formas de aislamiento afecten a la colonia oceánica 
(Romanes, 1897:22). 

j,j Historia:, El concepto de especiación simpátrida es mucho más antiguo 
fnTóéra^eciación geográfica y hay que remitirlo a los tiempos predar- 
winianos. Darwin se expresa sobre este punto de modo bastante vago y 
casi no distingue entre la especiación por individuos y la especiación por 
poblaciones. En algunas de sus afirmaciones parece admitir la necesidad 
del aislamiento geográfico mientras que en otros casos parece prescin¬ 
dir del elemento geográfico. Ciertos pasajes de sus obras así como de su 
correspondencia con Wagner, Semper y Weismann indican una creencia 
en la especiación simpátrida. 

Si una variedad fuera tan floreciente que excediera en número a la especie parental 
tomaría el rango de especie y la especie el de variedad; o podría llegar a suplantar 
y exterminar la especie parental; o podrían coexistir y adquirir ambas el rango de 
especies independientes... 

Las pequeñas diferencias que distinguen las variedades de la misma especie tienden 
rápidamente a aumentar hasta que llegan a igualar las diferencias mayores entre 
especies del mismo género, o incluso entre géneros distintos. 

Incluso llegó a pensar algo sobre los mecanismos que pudieran permitir 
la coexistencia de especies simpátridas incipientes sin fusión: 

Puedo aducir un considerable catálogo de hechos que muestran que, dentro de la 
misma área, pueden permanecer distintas durante largo tiempo unas variedades, que 
frecuenten distintos lugares, que se reproduzcan en estaciones ligeramente diferentes, 
o que prefieran cruzarse con individuos de la misma variedad... creo que muchas 
especies perfectamente definidas se han formado en áreas estrictamente continuas. 


Nos llevaría demasiado lejos dar una historia detallada de las numero¬ 
sas tentativas para demostrar la especiación simpátrida. Parte de esta his¬ 
toria la he presentado previamente (Mayr, 1947, 1955b, 1959a), aunque 
sin pretensiones de haberlo hecho de modo exhaustivo. Catehpool en In- 
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glaterra v Dahl en Alemania fueron los primeros en proponer teorías de¬ 
talladas. Romanes las reunió y estudió el tema en una serie de comunica¬ 
ciones (1886-1889) que elaboró y resumió en un libro (Romanes, 1897). 
Los argumentos propuestos por estos autores fueron analizados con detalle 
por Seebohm (1888) v por Jordán (1896, 1898) que demostraron que no 
eran válidos. Como señaló Jordán, todos estos autores postulaban carac¬ 
terísticas para las especies incipientes que, automáticamente, las consti¬ 
tuían en especies genuinas. La ulterior “selección” no tenía que añadir 
nada nuevo. Ninguno de estos esquemas explicó el origen de diferencias 
decisivas entre las especies incipientes. Poco después de la crítica de Jor¬ 
dán (1896), Vernon (1897) y Petersen (1903, 1905) adujeron nuevos argu¬ 
mentos en favor de la especiación simpátrida que fueron refutados de 
nuevo por Jordán (1897, 1898, 1903, 1905). Este cruce de argumentos entre 
los partidarios de la especiación simpátrida y de la especiación geográfica 
lia proseguido hasta la fecha. A las pretensiones de Test (1946) y de 
Thorpe (1945) ha replicado Mayr (1947). Emerson (1949) intentó resucitar 
la especiación simpátrida pero fue refutado por Pitelka (1951c). 

hs bastante desalentador leer esta controversia perenne porque vuelven 
a aducirse los mismos antiguos argumentos en favor de la especiación sim¬ 
pátrida por decisivamente que se hayan refutado anteriormente. Ninguno 
de los autores parece preocuparse de la extensa literatura previa del cam¬ 
po. En último análisis, todos los diversos esquemas propuestos arbitraria¬ 
mente postulan (pie de pronto los individuos que se especian aparecen do¬ 
tados de los atributos de especie genuina. Intenta saltarse el verdadero 
problema de la especiación. Pudiera pensarse que no vale la pena dedicar 
mucho tiempo a este tema, pero la experiencia permite predecir con seguri¬ 
dad que volverá a plantearse a intervalos regulares. La especiación simpá¬ 
trida, como la hidra do Lerna, emite nuevas cabezas siempre que se le 
cortan las anteriores. Sólo hay un modo de lograr pleno acuerdo final; 
poner en claro todo el conjunto complejo de cuestiones importantes hasta 
un grado tal que el desacuerdo resulte ya imposible. Procuraremos dar 
una paso en esa dirección en las secciones que siguen al analizar las di¬ 
versas premisas y postulados de la especiación simpátrida con considerable 
detalle para determinar si hay o no pruebas en favor de que las pobla¬ 
ciones puedan adquirir aislamiento en la reproducción sin segregación 
geográfica. 

Dos puntos básicos deben establecerse con claridad antes de entrar 
en urna discusión detallada. 

Ll primero, es que las teorías de las especiación simpátrida y de la 
especiación geográfica están de acuerdo en destacar la importancia de los 
factores ecológicos en la especiación. Difieren en la secuencia en que se 
suceden los pasos en el proceso de especiación. La teoría de la especiación 
geográfica opina que un acontecimiento extrínseco separa el acervo de 
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trenes único en varios acervos y considera que los factores ecológicos des- 
empeñan su papel principal después de que las poblaciones se hayan:sepa¬ 
rado geográficamente. Según la teoría de la especiaron sunpátr da, e 
desdoblamiento del acervo de genes está causado por factores ecológicos 
y siempre que se produzcan un aislamiento espacial de las poblaciones asi 

formadas es un fenómeno secundario, posterior. , . , ., 

El punto segundo concierne a la definición delectación simppida- 
Con el fin de evitar círculos viciosos debe definirse como e ongen_dpnfc_ 
canismos de aislamiento dentro del ár ea de dispersión de la descendencia, 
de un solo tierno. 1¿1 tamano de este área esta determinado, por ejemplo, 
en los organismos marinos por la dispersión de las fases lavarías. En la 
mavoría de los insectos está determinado en el estado adulto por el sexo 
más móvil. Como normalmente existen muy numerosos nichos ecológicos 
dentro del área de dispersión de un demo, la especiación es imposible sin 
que continuamente cada generación se manche por inmigrantes 

Razones en favor de la especiación simpeítrida. El concepto de espe- 
ciación simpátrida no tendría un apoyo tan difundido si no existieran nu¬ 
merosos fenómenos y conceptos biológicos generales que parecen apoyarla. 

Vamos a considerar algunos de ellos. 

Los partidarios de la especiación simpátrida son casi invariablemente, 

investigadores de faunas locales que necesitan llenar el puente entre las 
soluciones de continuidad entre especies dentro de la situación adimcnsio- 
nal. Se ocupan de una serie de especies simpátridas relacionadas y hacen 
el supuesto inconsciente de que estas especies se originaron donde hoy se 
encuentran. Este supuesto se hace incluso en parte de la literatura mas 
reciente (Wicser, 1958; Kolin, 1958; etc.). Test (1946), por .ejemplo, señala 
que las diecisiete especies californianas de lepas del genero Acmaea su¬ 
perponen ampliamente sus márgenes y que algunas de las especies mas 
especializadas se dan en medio del margen de la especie supuesta an¬ 
cestral. Situaciones similares se encuentran en casi todos los géneros gran¬ 


des. Existen varios centenares (tal vez 500) especies de abejas del genero 
Pcrdita en Norteamérica. Todas son oligotróficas, y limitan sus visitas a 
las flores de una sola especie o de un grupo de especies íntimamente em¬ 
parentadas. Muchas especies de Perdita se encuentran en una sola loca¬ 
lidad pero nunca juntas porque se dan en diferentes plantas o, en algunos 
casos, en diferentes épocas del año. ¿Cómo podrían haber surgido todas 
estas especies por una especiación geográfica? Es una cuestión a la que, a 

primera vista, parece difícil responder. 

Otra razón para postular la especiación simpátrida se basa en la obser¬ 
vación de que todas las especies parecen perfectamente adaptadas al medio 
particular en que se producen. Se razona que tal ajuste perfecto de las 
especies en el interior de sus nichos ecológicos no resultaría posible si hu¬ 
bieran evolucionado como un subproducto accidental de cambios genéticos 
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acumulados durante el aislamiento geográfico. Se trata del mismo argu¬ 
mento usado por los larmarekianos para refutar la selección natural de 
mutaciones fortuitas como mecanismo capaz de producir la adaptación. 

El pensamiento tipológico también se opone a la aceptación de la es- 
peciaeión geográfica. Si las especies se consideran como agregados de indi¬ 
viduos que se conforman a un tipo, la especiación es la producción de un 
individuo que cae fuera de este tipo. La producción de tal individuo por 
especiación simpátrida parecería un modo eminentemente lógico de espe- 
ciacion, como, de hecho, mantenía Schopenhauer. 

La observación de que las diferencias entre las especies (por ejemplo 
las especies gemelas) son más ecológicas que morfológicas ha contribuido* 
a popularizar las teorías de la especiación simpátrida. Partiendo del su¬ 
puesto implícito de que la diferenciación morfológica es lo que realmente 
hace las especies, se argumenta que tales formas adquieren su diferen¬ 
cia ecológica en tanto son simpátridas y sólo ulteriormente se hacen espe¬ 
cies morfológicas distintas. 

Es evidente, pues, que hay unas cuantas consideraciones generales que, 
a primera vista, parecen estar en favor de la especiación simpátrida. 

I Especies simpátridas i ncipientes ,1 Un corolario necesario de toda teoría 
de especiación gradual es que existen en la naturaleza algunas “formas” o 
variedades o “poblaciones” que son “especies incipientes”. Si fuera po¬ 
sible hacer una lista de todos los casos existentes de especies incipientes 
tendríamos pruebas convincentes de la frecuencia real de los diversos 
modos posibles de especiación gradual. Las ínsulas geográficas, como ve¬ 
remos, son tales especies incipientes en lo que respecta al proceso de la 
especiación geográfica (Capítulo XVJ). La cuestión que hay que resolver, 
pues, es si existen algunos fenómenos naturales que puedan interpretarse 


como casos de especies incipientes en un proceso de especiación simpá¬ 
bala. El complejo de fenómenos que suele comprenderse bajo el epígra- 
fe de razas biológicas se lia citado, de hecho, como prueba de tal espe- 
da ción sim p á tjjda_por lo que liemos de estudiarlo cuidadosamente. 

I liazas bio/ógicasjLos tipos de animales que viven en la misma área y 
que aunque notoriamente diferentes por caracteres biológicos, no mues¬ 
tran diferencias estructurales o sólo ligeras diferencias, se han denominado 
razas biológicas. El reconocimiento de esta categoría especial está íntima¬ 
mente asociada con un concepto morfológico de especie (Capítulo III). Se 
han hecho varias revisiones de razas biológicas, de las que la más impor¬ 
tante se debe a Thorpe (1930, 1940). Un análisis riguroso de estos casos 


revela que se ha aplicado un encabezamiento común a un conjunto muy 

heterogéneo de fenómenos^Pueden clasificarse de modo preliminar con 

ayuda de una tabla de cuatro apartados utilizando dos criterios de cla¬ 
sificación (Tabla XV-2). 


\TfJTorjos. Distintos fenotipos de una sola población con frecuencia se 
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Tari.A XV-2. Fenómenos incluidos entre los rozos biológicos 



Población 

Se produce 

La misma 

Distinta 

Simpátrida 

Alopátrida 

Morios 

Clonas 

“Razas” do huésped 

Poliploides 

Razas ecológicas 
Razas de huésped 
Especies gemelas 
Razas geográficas 
Semicspecies . 
Especies gemelas 


consideran erróneamente como razas (Capítulo Vil). Ni los portadores de 
diferentes genes de grupos sanguíneos humanos ni los portadores de una 
ordenación dada de genes en Drosophila pertenecen a una raza diferente 
de los restantes individuos de la misma población. Resulta evidente por si 
mismo en la mayoría de los casos, pero debe destacarse en todas las Iol¬ 
mas de polimorfismo ecológico. Genotipos que difieren en la preferencia 
de habitat, como se han establecido en Drosophila, Cepaca y Ascllus atpta- 
Ucus, no son razas diferentes. Siguen siendo miembros de un solo acervo 
de genes que muestran preferencias distintas. Existen unas sugerencias de 
un polimorfismo determinado genéticamente entre ciertas especies de in- 
sectos en su preferencia por huéspedes vegetales. Esto puede constituir la 
verdadera explicación de muchos de los experimentos de transferencia de 
huésped registrados en la literatura entomológica. Por ejemplo, Thorpe 
(1928) observa que de Iltjponomeuta padella procedentes de ox¡acanto 
puestos a elegir entre hojas de oxiacanto y de manzano, un 20 por ciento 
prefiere poner en manzano; en tanto que el 10 por ciento de la Iorina de 
manzano de esta especie prefiere poner sus huevos sobre oxiacanto. En 
trabajos de este tipo hay muchos datos que señalan «pie no se implican 
razas de huésped realmente distintas sino genotipos intrapoblacionales 
(efecto do Ludvvig, véase Capítulo IX). Lo mismo puede decirse de las 
denominadas razas virulentas y no virulentas en ciertas plagas de insectos 
como la mosca de Hessian (Cartwright y Noble, 1947). Dos denominadas 
razas de la cigarra Cicailulina mbila difieren entre sí porque una puede 
transmitir fácilmente el virus de la “enfermedad de las vetas” al maíz mien¬ 
tras que la otra raza no la transmite. De hecho, los dos tipos solo difieren al 
parecer en un solo gene que regula la susceptibilidad de la pared del intes¬ 
tino a ser atravesada por el virus (Storey, 1932). Se han descrito otros nume¬ 
rosos casos similares.!En todos ellos la aplicación del término “raza” es evi¬ 
dentemente impropióla que se trata de diferencias mendelianas dentro 
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de poblaciones. Los portadores de estos genotipos se entremezclan, habi- 
tuajmejite-aLa/ar, con otros genotipos de la misma población. 

/ En las formas en que la reproducción sexual se abandona 

'temporal o permanentemente pueden distinguirse estirpes que se reprodu¬ 
cen por partenogénesis que difieren en características biológicas. En el pul- 
gón del guisante (Macrosiphum pisi) se han aislado estirpes que difieren 
en su virulencia para las plantas de guisante. Estirpes de muy diversa vi¬ 
rulencia pueden aislarse de la misma población local. Después de comple¬ 
tar la fase partenogenética, una estirpe volverá al acervo de genes común 
de la población local, por lo que no puede considerarse una raza. En toda 
especie con reproducción uniparental pueden desarrollarse tales estirpes, 

que se han descrito, por ejemplo, en Daphnia, rotíferos, nemátodos y pro¬ 
tozoos. 

t 3) Razas geográficas ^..Las razas geográficas con frecuencia difieren más 
notoriamente en variar características fisiológicas que en las morfológicas. 
Razas fisiológicas de este tipo se han descrito, entre otras, en /•’ringilla 
coelcbs (canto), Stumus vulnaris (costumbres migratorias y estación de 
cría), Caraluis ñamaríais (preferencia de temperatura), Drosophila funehris 
(temperatura), Li,maniría dispar (período de incubación y otras propie¬ 
dades fisiológicas), y Cynips (estructura de las branquias). Otros ejemplos 
se recogieron en el Capítulo XI bajo el epígrafe “Variación geográfica de 
caracteres fisiológicos". Ni que decir tiene que no difieren en ningún res¬ 
pecto de otras razas geográficas. 

4 ) Semícspccics. Las ínsulas geográficas a veces adquieren varias pe¬ 
culiaridades biológicas y un aislamiento parcial en la reproducción (Ca¬ 
pítulo XVI). Cuando tales poblaciones establecen un contacto secundario 
solo se cruzan en grado limitado y conservan algunas de sus pcculiarida- 
. des. Los animales que se transportan fácilmente por el hombre, como la 
mosca (Musca domestica), muestran muy claramente tal simpatría secun¬ 
daria de previas razas geográficas. Las razas del piojo humano (Pcdiculus 
humana) es muy probable que se hayan originado así (véase página 475). 
En todos estos casos observamos una fusión total o parcial de ínsulas pre- 
vias más q ue el o rigen simpátrida de la especie incipiente, 
í 15)_ Poliploides) Los derivados partenogenéticos poliploides de especies 
diploídes, como Tas que se producen en los géneros Solcnobia, Oliorrhyn- 
chusy otros, se han considerado también razas biológicas. No es correcto, 
dado que están reproductivamente aisladas. Buchanan (1947) ha nombrado 
a varias estirpes partenogcnéticas relacionadas con el escarabajo de orla 
blanca del algodón (Graphognathus)¡ que son popiploides o bien clonas. 
Deben haber surgido por una especiación instantánea y es preferible 
considerarlos nner oespecies, como hace* Buchanan, a razas biológicas. 

$ r6) Razas ceo Mgíca s^Kste término con frecuencia se usa vagamente y 
se ha aplicado a fenómenos biológicos muy diferentes. Se ha utilizado para 
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las especies gemelas, para las razas geográficas locales con coloración críp¬ 
tica, para las razas o generaciones estacionales y para las “razas de habi¬ 
tat . Con el fin de lograr una discusión más precisa, el término sólo lo 
aplicaremos para las razas de habitat.i Todas las razas ecológicas son po¬ 
blaciones o grupos de poblaciones intraespecíficas. Tales poblaciones ocu¬ 
pan una cierta área y un cierto habitat. Como se ha destacado repetida¬ 
mente en el pasado (Mayr, 1947, 1951a), cada raza es simultáneamente 
una raza geográfica v una raza ecológica: No hay pruebas que apoyen la 
noción de raza ecológica como categoría distinta de la raza geográfica. Una 
teoría de la especiación ecológica habría de demostrar que una población 
de una especie establecida en un nuevo tipo de habitat dentro del mar¬ 
gen que recorren individuos de las poblaciones parentales y meramente 
por condicionamiento y por selección de habitat, se segrega en el nuevo 
habitat hasta alcanzar el nivel de especie. Virtualmente en todos los casos 
de la denominada especiación ecológica citados en el pasado la reconsi¬ 
deración de los hechos ha mostrado que los hechos básicos se habían inter¬ 
pretado erróneamente (Mayr, 1947). 

Un caso especialmente interesante es el de las razas ecológicas del 
Song Sparrow (Passcrélla melodía) en la zona de la bahía de San Francis¬ 
co (Marshall, 1948). Se dan tres subespecies en las ciénagas de agua salo¬ 
bre o salada y cuatro cerca de agua dulce en las mesetas (Fig. XV-4). En 
la mayoría de las regiones las subespecies de las mesetas están separadas 
de las subcspecies de las marismas por una llanura seca ecológicamente 
inutilizable. En los lugares en que prevalece este aislamiento, se observa 
una acusada diferencia taxonómica entre los pájaros de la meseta y de la 
marisma, en tanto que donde las poblaciones de las marismas están en con¬ 
tacto entre sí hay clinos de formas intermedias. Donde no hay aislamiento 
entre la marisma y la meseta tampoco existe (o existe muy poca) diferencia 
morfológica entre las poblaciones de diferentes habitats: “Sin este aisla¬ 
miento las aves de la marisma salina de la bahía de Tómales tienen idén¬ 
ticos atributos morfológicos que las aves de los habitats de agua dulce 
que las rodean. Siempre que falte entre las poblaciones de las marismas 
de la bahía y las de las mesetas, como sucede en Richardsons Bay, Corto 
Madera y San Pablo, las respectivas poblaciones se han hecho práctica¬ 
mente indistinguibles” (Marshall, 1948). En contados lugares las pobla¬ 
ciones de la marisma y de la meseta han entrado en contacto secundario 
y el área y la cantidad de intergradación está gobernada totalmente por la 
configuración del habitat. En San Francisquito Creek, donde dos tipos de 
habitat muy distintos se encuentran bruscamente, existe muy poco mes¬ 
tizaje de subespecies vecinas, lo que al parecer se mantiene por selección 
de habitat más que por apareamiento no fortuito. El trabajo de Marshall 
muestra claramente que las denominadas razas ecológicas del Song Spar- 
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Sin embargo, en Escandinavia existe una subespecie norteña, P. n. adal- 
winda, que fenotípicamente es muy semejante a P. bnjoniae pero que co¬ 
necta gradualmente con napi del sur de Suecia por poblaciones con carac¬ 
teres intermedios, en contraste con napi y bnjoniae de los Alpes Bavaros 
que están separados entre sí por barreras de esterilidad. No se aporta nin¬ 
guna prueba en contra del supuesto de que el contacto entre las dos es¬ 
pecies alpinas sea secundario y que tanto la diferencia ecológica como el 
aislamiento en la reproducción se hayan adquirido durante el aislamiento 
geográfico, probablemente durante la época Pleistocena. La semejanza feno- 
iípica entre bnjoniae y adalwinda no es necesariamente señal de una rela¬ 
ción estrecha y puede ser una respuesta paralela por selección a condiciones 
ambientales semejantes. La gran esterilidad de los híbridos y el bajo aisla¬ 
miento sexual de las mariposas adultas en las especies alpinas indican la 
previa existencia de una barrera extrínseca al Ilujo de genes. 

No hay pruebas de una especiación ecológica que constituya un pro¬ 
ceso distinto de la especiación geográfica. No he conseguido encontrar un 
solo caso de la denominada especiación ecológica de la literatura (pie no 

exija el aislamiento espacial de poblaciones. 

7) Hazas de huésped. En muchas especies de animales, en particular 
en los nemátodos e insectos, pueden desarrollarse estirpes temporales so¬ 
bre plantas huéspedes específicas. A pesar de la enorme literatura sobre 
las denominadas “razas de huésped” estamos muy lejos de comprender 
este fenómeno v sus implicaciones evolutivas. Los investigadores en este 
campo han tenido el inconveniente, en el pasado, de no comprender los 
problemas básicos. Algunos autores, como Marrison (1927) estudiaron las 
razas huésped “a fin de demostrar” la herencia de caracteres adquiridos; 
otros autores no han conseguido distinguir entre especies gemelas y 
razas de huésped; y en fin otros autores intentan demostrar o desechar 
la especie simpátrida. Como introducción a la literatura pueden leerse las 
revisiones de Brucs (1924), Dethier (1947, 1954) y Thorsteinson (1960) y 
las dos excelentes comunicaciones de Thorpe (1930, 1940) que incluyen 

abundantes citas de literatura anterior. 

Un estudio de esta literatura permite las siguientes generalizaciones: 

„) El preferir una especie dada de plantas huésped puede y casi siem¬ 
pre tiene una doble base; condicionamiento incluyendo el condiciona¬ 
miento larvario; y una predisposición genética. 

b) Casi todas las especies con razas huésped se concentran sobre un 
huésped en un distrito dado, pero tienen la capacidad de establecerse 
sobre una serie de otras plantas huésped, particularmente cuando abundan 
llllu -lio. v pueden tener preferencias distintas por las plantas huésped ev\ 
distritos diferentes. El interesante caso descrito por Armstrong (1945) de 
una población local especializada de la mariposa del manzano (Carpocajh 
sa ponwnella) «pie se desarrollaba en Ontario en una peraleda aislada ha re- 
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sollado dudosa desde que entomólogos rusos han descrito una especie 
gemela restringida a peral. El earambicido Xylotrechus colonos, con el que 
efectuó la mayoría de su trabajo Craighead (1921) ataca principalmente el 

10 . pero ,;im 1 hlt ‘ n ' casi con la misma frecuencia, el castaño v el nogal 

americano. Cada uno de estos géneros de plantas contiene hasta una 

docena o mas de especies. Es posible establecer colonias sobre un fresno 
y 1,11 «rce, aunque con dificultad. 

W grado de especificidad de huésped a veces se tasa por alto. Con 
íopk.ns, el padrino del principio de la selección del huésped, el deseo de 
«ma nueva espec ie se hizo el padre de su pensamiento, y, con frecuencia, 
describió ejemplares como nuevas especies simplemente porque procedían 
< e un huésped nuevo. Sólo en los Cryphalini norteamericanos, 53 de las 
especies descritas por Ilopkins resultaron ser sinónimas (VVood, 1954). 
Es evidente la falta de valor de estas razas de huésped v “especies” de 
huésped como prueba de especiación simpátrida. 

<■) Se han acumulado muchos datos que indican que cada población 
local d,. insectos tiene gran variabilidad genética con respecto a la espe¬ 
cificidad do huésped. Cartwright y Noble (1947) observaron que era po¬ 
sible seleccionar de poblaciones de la mosca de Ilessian (Plnjlopliam de¬ 
structor) individuos que dieron lugar a estirpes que dañaban variedades 
ele trigo previamente resistentes. Toda especie monófaga u oligófaga de 
insecto se pondrá en contacto, durante su fase de dispersión con nume¬ 
rosas especies vegetales que no son su huésped normal. Si posee la apro¬ 
piada constitución genética, se establecerá sobre el nuevo huésped y esto, 
según el teorema de Ludwig, conduce a una expansión del nicho alimen¬ 
ticio de la especie. Muchos de estos casos de adquisición de nuevas plan¬ 
tas huésped por especies de. insectos han sido registrados (Andrewartha 
y Bircli, 195-1). 

d) Durante la fase de dispersión de la especie (que en estos casos suele 
coincidir con la fase adulta y el período de reproducción) se produce una 
mezcla mayor o menor de estirpes locales. Esto se limita a los machos si 
las hembras están completamente restringidas a la planta sobre la que se 
alimentaron cuando larvas y si la conjugación se verifica sobre la especie 
huésped. Sin duda es necesaria una fase de dispersión en cada especie que 
permita su dispersión y la utilización de los sitios recién abiertos. 

c) Si se impide artificialmente esta mezcla y se selecciona experimen- 
talinentc una estirpe pura sobre uno solo de íos varios huéspedes origi- 
nair-s, tal estirpe puede volverse cada vez menos tolerante ecológicamente 
hasta que se alcanza una fase en que es difícil reasentarla sobre una 
ciUupuTa iu íCs'ij.Véics especies liuespeá originaos. 

/) Se produce mortalidad siempre que una estirpe se establece sobre 
un nuevo huésped. Cuando menos habitual sea el huésped, mayor es la 
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mortalidad inicial. So lian descrito tales casos por Ilarrison (1927) y Glen- 
denning (1929) y se han recogido por Mayr (1947). 

El punto sobre el que tenemos menos información actualmente es el 
grado de aislamiento en la reproducción entre diferentes razas de hués¬ 
ped de la misma especie que coexistan en la misma localidad. Este pro¬ 
blema no sólo tiene una gran importancia evolutiva sino también práctica. 
Los manzanares de California se han infestado gravemente por la mari¬ 
posa de la manzana (Carpocapsa) desde, por lo menos, 1880. Sin embargo 
el primer daño al nogal se produjo en 1909 y el daño grave no se verificó 
hasta el año 1931. ¿EÍ hecho significa que la polilla del manzano había es¬ 
tablecido una estirpe separada sobre el nogal o que la estirpe del man¬ 
zano había ampliado su tolerancia hasta incluir el nogal? El momento de 
la aparición de las mariposas del manzano y del nogal es el mismo en los 
distritos meridionales en California y se superpone ampliamente en el 
norte. Cerca de Stockton el 80 por ciento de las polillas del manzano 
había surgido cuando sólo lo había hecho el 50 por ciento de las del nogal. 
Es posible que se impliquen razas microgeográficas porque extensos bos¬ 
cajes de nogal están a veces aislados de los manzanares. Sin embargo, no 
se ha hecho hasta la fecha ningún trabajo a fondo sobre el problema. No 
se sabe si hay algún aislamiento sexual incipiente entre estas estirpes o 
un aumento do mortalidad cuando se transfieren larvas entre el manzano 
y ('1 nogal. Hay que esperar a que el interés de los entomólogos económi¬ 
cos no se dirija hacia la química de modo tan completo que siga pasando 

por alto este problema biológico básico. 

En conclusión puede afirmarse que las razas de huésped son un fenó¬ 
meno biológico todavía por estudiar y que constituye el solo caso conocido 
que indica la posible existencia de una espcciación simpátrida. Sin em¬ 
bargo, las pruebas de que hasta ahora disponemos indican que la estabi¬ 
lización completa sobre un nuevo huésped no puede producirse sin aisla¬ 
miento geográfico. 

8) Especies gemelas. La gran mayoría de las denominadas razas bioló¬ 
gicas de la literatura (Thorpe, 1930, 1940) hoy se consideran especies ge¬ 
melas. Como Thorpe dijo, son formas que, por todas las razones biológicas, 
deben clasificarse como especies distintas. Esto vale para los gcncios men¬ 
cionados por Thorpe: Oecanthus, Ncmobius, Anophcles, Nasutitermcs, 
FsijUa, Paratctranychus, Trichogramma y varios grupos de especies de 


Drosophila. 

Las cresas parásitas del manzano, arándano, cerezo y espino se han ci¬ 
tado como ejemplos clásicos de razas biológicas de una sola especie (llhugo- 
Irtis pomonclla) hasta que Curran (1932) y otros autores mostraron (pie está 
implicado un grupo de especies gemelas. Numerosos casos similares se han 
estudiado con más detalle en el Capítulo III. 

Esta revisión de la categoría de “razas biológicas” muestra que contie- 


MULTI I’LICACION DE LAS ESPECIES 


473 


ne una mezcla sumamente heterogénea de fenómenos biológicos. Sólo uno 
de ellos, el de la raza huésped, tiene derecho a ser designado “raza bioló¬ 
gica ’. Pero ni en este caso se ha demostrado nunca ni resulta probable un 
proceso de espcciación simpátrida. No es admisible, pues, citar la exis¬ 
tencia de razas biológicas como prueba de la existencia de especies sim- 
patricias incipientes. 1 


Casos reputados como de espcciación simpátrida 

Uno de los argumentos más fuertes en favor de la espcciación simpá- 
trida es la existencia de ciertas situaciones en la naturaleza que se supone 
podnan explicarse por espcciación simpátrida y no (o al menos con mayor 
dificultad) por espcciación geográfica. Hay cinco tipos de fenómenos que 
constituyen la base de este argumento. 

La existencia (le especies gemelas. Se argumenta que las especies ge¬ 
melas sim patricias no pueden haberse originado de otro modo que por es- 
pcciacion simpátrida. Esto se defiende, particularmente, en aquellos casos 
en que las especies gemelas se han considerado razas biológicas hasta 
haberse descubierto su aislamiento en la reproducción (Capítulo 11 i). Este 
argumento pasa por alto dos consideraciones importantes. La primera es 
que las especies gemelas simpátridas son también comunes en muchos 
grupos donde faltan las razas de huésped y la especificidad de huésped y 
donde: (por ejemplo en los mosquitos de la malaria) la espcciación pudiera 
no haber sido posible por espcciación de huésped. Igualmente importante 
es el descubrimiento de que las poblaciones aisladas de una especie pue¬ 
den adquirir factores de esterilidad u otros componentes de aislamiento en 
la reproducción sin divergencia morfológica. Así se ha descrito para un 
numero de insectos (Capítulo*XVI). Moore (1954) observó que en el sui¬ 
do Cales las ranas de la especie Crinia signífera estaban aisladas en la re¬ 
producción de una población que no podía distinguirse morfológicamente 
del occidente de Australia, por lo que estaba justificado considerarla es¬ 
pecíficamente distinta (Crinia insignifera). Este y otros casos similares 
muestran que el aislamiento en la reproducción puede adquirirse más rápi¬ 
damente, en el aislamiento geográfico, que la diferencia morfológica v que 
no hay ninguna necesidad de postular una especiación simpátrida para 

explicar la especiación de especies morfológicamente semejantes o idén¬ 
ticas. 

Especiación en grujios de especies monófagas. En muchos grupos de 
insectos hay géneros con muchas especies, cada una de las cuales parece 
limitarse a un solo huésped. Se han descrito géneros con especies esencial¬ 
mente monologas en los inierolepidóptcros (Munroe, 1951), en las abejas 
solitarias, en los coleópteros bupréslidos (Acmaeodera, Agrilus), en los co¬ 
leópteros crisomélidos (Calligrapha, Arthroclilamijs) (Br\wn, 1945 . 1958), 
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v en oíros grupos. Dos fenómenos, en particular, parecen sugerir un modo 
ele cspeciaeión en estos especialistas alimenticios que difieren de la espe- 
ciación en la mayoría de los otros animales. El primero es que los insectos 
monófagos con frecuencia, si no habitualmente, pertenecen a los géneros 
extensos. Se argumenta que la especiación simpátrida permite una espe- 
ciaciún más rápida y más frecuente que la especiación geográfica. Sin 
embargo, parecería más plausible atribuir el mayor número de especies 
de un género al gran aumento de nichos disponibles y a la reducción de 
la concurrencia. Análogamente, una gran especificidad de alimento debería 
exaltar considerablemente la eficacia de las barreras ecogeográficas. Esto, 
de hecho, se ha observado para la constancia de la preferencia por una ílor 
en las abejas del desierto (Linslcy y MacSwain, 1958). 

Se argumenta, además, que la especiación geográfica y la monofagia 
son conceptos incompatibles. De hecho, hay que preguntarse cómo una es¬ 
pecie monófaga es el último descendiente de una especie polífaga ances¬ 
tral en la que las distintas razas de huésped de la especie paternal se han 
resuelto en especies distintas. Las pruebas de que disponemos indican «pie 
esta solución no es correcta. Para empezar no hay pruebas firmes de la 
especiación activa en muchos grupos que sean esencialmente monólogos. 
Sin embargo, es igualmente evidente que la monofagia rara vez es tan 
rígida como a veces se pretende. Existen muchas especies de huéspedes 
secundarios en todo el margen o en parte de él (consúltese, por ejemplo, 
Cook, 1961b). 

Como en lodos los animales en proceso de especiación, es probable que 
los acontecimientos cruciales se verifiquen en las poblaciones aisladas de 
la periferia y éstas no se han estudiado aún bien en ninguno de los grupos 
de especies monófagas. Como hipótesis de trabajo cabría suponer que 
un huésped secundario pudiera hacerse el principal en una población 
aislada donde ofreciera condiciones más favorables en la situación ecoló¬ 
gica cambiada del ambiente marginal (Fig. XV-5). El desplazamiento de 
un huésped a otro establecería un aumento de la presión de selección que 
se traduciría en una rápida alteración genética de la población. La canti¬ 
dad de variabilidad genética parece ser relativamente baja en una especie 
que se ha seleccionado para vivir estrictamente sobre un solo huésped. La 
especificidad de huésped, pues, constituye un requisito previo ideal- para 
una especiación rápida. A su debido tiempo tal población aislada no sólo 
puede llegar a adaptarse perfectamente al nuevo huésped sino que, como 
subproducto del aislamiento geográfico y de los cambios genéticos de la 
población, puede adquirir un aislamiento en la reproducción con la pobla¬ 
ción paternal. En cuanto esto se verifique la especie recién surgida puede 
volver a invadir el margen de la especie parental y vivir al lado de ella. 
La situación en los coleópteros que viven de hojas descrita por Broun 
(1945, 1956) indica que lo dicho brinda una interpretación conveniente de 
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la especiación en grupos monófagos. El mismo modelo se ha aplicado con 
éxito a las abejas oligolécticas (Linsley y MacSwain, 1958). 

Especiado,, en parásitos. Entre los parásitos se han descrito muchas 
situaciones que, una vez más, a primera vista parecen difíciles de conci- 
luu con la especiación geográfica. En particular lo anterior se refiere a dos 
tipos de distribución de parásitos. Uno es la existencia de diferentes es- 


Ab 


© 


Acd 


Ac 


Ad 


© 


© 


lK.. XV-.,. Ililes,» . os nanos mayúsculas) y huéspedes secundarios (minúsculas) de una 
cspoc.,. «scnc.alm. nle espe du a de huésped. Los círculos mayores indican el mar K e„ prin¬ 
cipal de la especie; los circuios pequeños exteriores, las ínsulas periféricas. Los nuevos 
huespedes primarios <H. D) se adquieren en algunas ínsulas periféricas, lo q U0 facilita la 
ulterior especiación. 1.a remvas.ún desde la ínsula que es específica «le huésped para li. 
establecerá una nueva especie (zona rayada) si se ha adquirido aislamiento en la reprodue- 

ción durante el aislamiento geográfico. 


pecios de parásitos, íntimamente relacionadas, en diferentes partes corpo¬ 
rales (leí mismo huésped y la segunda es la coexistencia de varias especies 
próximas sobre diferentes especies de huésped en la misma área geográ¬ 
fica. Por ejemplo, se han descrito cuatro “especies” de piojos en los mo¬ 
nos sudafricanos, todas procedentes del piojo humano (Pediculus) que 
esta muy difundida entre los indios americanos. El factor esencial en esta 
situación es el aislamiento espacial de las cinco especies ele huésped. Nor¬ 
malmente no existe ningún contacto corporal entre distintas especies de 
monos ni entre especies «le monos y hombres. Sin embargo, ocasionalmente 
los indios domestican algún monito que entonces se expone a ser infec¬ 
tado por piojos. Si ese individuo escapa introducirá la infección en su es¬ 
pecie. El flujo de genes entre la población de piojos sobre los monos y la 
de los indios es tan ligera que permitirá una divergencia genética rápida 
en poblaciones que están expuestas a presiones de selección distintas. El 
punto esencial, pues, no es que el habitat de las dos poblaciones de piojos 
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difiera, sino más bien que virtualmente no exista ninguna probabilidad 
de intercambio de individuos entre las dos especies incipientes. La po¬ 
blación de cada huésped es una ínsula espacial. 

(Clay, 1949) ha mostrado que la especiación en los malófagos concuer¬ 
da completamente con el concepto de la especiación geográfica. El factor 
esencial aquí es siempre la interrupción del flujo de genes por barreras 
extrínsecas. Las especies congenéricas emparentadas de piojos de aves, 
con frecuencia se producen en distintas partes del plumaje (cabeza, cuer¬ 
po, ala) de un mismo ejemplar de ave. Clay señala que esto no puede 
interpretarse en términos de “especiación ecológica’ sino que estas especies 
simpáb alas son el resultado de colonizaciones dobles con el aislamiento en 
la reproducción adquirido durante el aislamiento geográfico o el aisla¬ 
miento de huésped. La zona de contacto (y el consecuente finjo potencial 
de genes) entre piojos especializados para distintas regiones del cuerpo es 

demasiado grande para permitir la especiación. 

El caso del piojo humano de la cabeza y del cuerpo (Pediculus) no se 
ha comprendido aún perfectamente. Los hallazgos y las interpretaciones 
de varios investigadores como Busvinc (1948) y Levene y Dobzhansky 
(1958) son tan contradictorios que habría que admitir la existencia de 
diferentes estirpes genéticas entre los piojos de la cabeza y entre los piojos 
corporales. Estas razas probablemente se originaron como ecotipos en di¬ 
ferentes razas humanas. Las razas humanas bien abrigadas, como los es¬ 
quimales, parecen constituir un requisito previo para el desarrollo del 
piojo del cuerpo; las razas escasamente vestidas, con mucho pelo en la 
cabeza, como los melanesios, ofrecen un habitat favorable para el piojo de 
la cabeza. Es concebible, y de hecho probable, (pie la coexistencia en mu¬ 
chas razas humanas del piojo de la cabeza y del piojo del cuerpo sea un 
caso de superposición secundaria. 

La especiación en parásitos internos con sus ciclos de vida mucho mas 
complejos, parece ser estrictamente alopátrida en la mayoría de los casos. 
La misma especie de parásito puede poseer diferentes huéspedes o dife¬ 
rentes huéspedes intermedios en diferentes regiones, y, si el aislamiento es 
suficiente, se producirá el desarrollo de una raza geográfica de parásito que 
a su debido tiempo alcanzará el nivel de especie. La clasificación de los 
parásitos no ha alcanzado la fase que permita una historia clara de tal 
especiación, pero los datos de que disponemos concuerdan con la hipótesis 
sentada. La especiación y la evolución de los parásitos esta colmada ie 
fascinantes problemas, para los (pie remitimos al lector a la literatura espe¬ 
cializada (Lapage, 1951; Baer, 1951; Rogéis, 1962, y Caullery, 1952). 

Enjambres de especies. Se dan situaciones especiales en varias paites 
del mundo donde pulula un considerable número de especies íntimamente 
relacionadas, los denominados enjambres de especies, confinados a un área 
muy circunscrita sin que se den en ningún otro lugar dichas especies, la- 
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les situaciones, como las que se dan en islas y en cavernas, se discutirán 
en el Capítulo XVÍ, bajo el epígrafe de Invasiones múltiples. Se producen 
cod. frecuencia particular en los denominados lagos antiguos de agua dul¬ 
ce, como el lago Baikal de Siberia y asimismo en lagos más recientes como 
el lago Lanao en Filipinas o el lago Towuti y lagos inmediatos en las 
islas Célebes. Otros lagos con tales enjambres de especies son los de Tan- 
ganika y Nyasa en Africa, el de Ochrid en los Balcanes y el de Titicaca 
en Sudamérica. Ya en 1913 Píate citó los gamáridos de Baikal y los cícli- 
dos de Tanganika como pruebas de la existencia de un modo de especia¬ 
ción distinto de la especiación geográfica. Durante las décadas siguientes 
todos los especialistas de vanguardia de las faunas de agua dulce acepta¬ 
ron este punto de vista, por ejemplo Woltcreck, A. Ilerre, Myers, Worthing- 
ton, y otros. Rensch (1933:38) disintió de esa interpretación y sugirió que 
cinco factores habían contribuido a la riqueza de la fauna de estos lagos: 
conservación de tipos antiguos, invasiones múltiples desde sistemas fluvia¬ 
les adyacentes, fusión do lagos temporalmente separados, fusión de cuen¬ 
cas de lagos y barreras geográficas dentro de los lagos. Poca duda cabe de 
que todos estos factores han contribuido, pero la labor de Brooks (1950) 
sobre los gamáridos del lago Baikal, el análisis por Trcwavas (1947) y de 
Frver (1959) sobre los peces del género Haplochromis del lago Nyasa y 
la de Poli (1950) sobre los cíclidos del lago Tanganika indican, todas, que la 
localización de poblaciones por barreras extrínsecas dentro de los lagos 
constituye, por mucho, el factor más importante. Datos completamente 
fidedignos sobro la distribución de las especies dentro de un lago sólo exis¬ 
ten, hasta la fecha, para los gamáridos del lago Baikal. Pero se sabe 
bastante de la distribución de los peces en los lagos del África oriental 
para poder afirmar que su especiación concuerda con la teoría de la espe¬ 
ciación geográfica (Brooks, 1950; Fryer, 1959, 1960ab). 

La importancia relativa de los diversos factores enumerados por 
Rensch difieren de lago a lago como señaló Brooks. La especiación sim- 
pátrida ha sido postulada por algunos autores basándose en la presunta 
modernidad de estos lagos, como el lago Victoria en Africa oriental. Sin 
embargo, Greenwood (1951) mostró (pie este lago es mucho más viejo de lo 
que se afirmo cu la literatura anterior y que lia experimentado una serie 
de contracciones durante el Pleistoceno. Se ha ofrecido una gran oportuni¬ 
dad para la separación temporal de las poblaciones y para la adquisición 

de mecanismos de aislamiento antes de que se rompieran las baireras 
extrínsecas. 

La aceptación general de la especiación alopátrida como explicación de 
estos enjambres de especies deja sin explicar aún muchos detalles. Por 
ejemplo, el lago Lanao de Mindanao, de las islas Filipinas debe su origen 
al represamicnto reciente de un valle por una corriente de lava. Sin em¬ 
bargo, lia evolucionado un enjambre de 18 especies íntimamente relaciona- 
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«las do ciprínidos en el lago y en las aguas relacionadas con él. Todos creen 
que en último término proceden de liarbus binotülus, pez malayo muy 
extendido. Este caso, así como la especiación en los lagos Baikal y africa¬ 
nos, demuestra claramente que la velocidad de especiación en muchos de 
estos casos lia tenido que ser mucho más rápida de lo que suele esperarse 
do cálculos basados en animales terrestres (Myers, 1960). Del hecho pare¬ 
cen responsables dos factores. Uno es que muchas de estas especies lacus¬ 
tres parecen especializadas a un nicho extremadamente estrecho en que 
son superiores a sus competidores. La otra razón es que el desove de 
cada especie está estrictamente limitado en tiempo y espacio v que el 
desarrollo de* las larvas (freza) está análogamente limitado a ciertas con¬ 
diciones de agua. Todo esto, al parecer, facilita el rápido establecimiento 
de mecanismos de aislamiento, aunque los pasos individuales no se hayan 
elaborado en detalle en ninguno de estos casos. Las poblaciones de los 
lagos parecen constituir un material prometedor para repetir con peces el 
tipo de labor ecológica-embriológica efectuada por Moore en Rana pipíeos. 

Ahora que la especiación geográfica se ha aceptado umversalmente 
como el proceso por el que se desarrollan enjambres de especies en lagos 
de agua dulce, ha sido posible desplazar la atención hacia la situación eco¬ 
lógica que ha facilitado la especiación explosiva (Capítulo XVIII). El ca¬ 
rácter sedentario de las poblaciones locales y la relativa estabilidad de la 
situación ecológica (comparadas con las avenidas y sequías anuales de los 
ríos) parecen haber favorecido el desplazamiento hacia nuevos nichos, al¬ 
gunos de ellos notablemente estrechos (Frycr, 1959, 1960a,b). Ilubendick 
(1960) ha intentado determinar las barreras que permiten un aislamiento 
espacial de moluscos añedidos en el lago Ocluid en Yugoslavia. Los zoólo¬ 
gos rusos han continuado su trabajo esclarecedor sobre la fauna del lago 
Baikal y continuamente aparecen publicaciones sobre los lagos africanos. 
Ha llegado el momento de hacer otra revisión sobre la especiación en la¬ 
gos antiguos. Los lagos antiguos no son en modo alguno las únicas masas 
de agua dulce donde la especiación ha sido rápida y está sujeta a discu¬ 
sión. Se han descrito también situaciones complejas para el salmón y la 
trucha de la zona templada, tanto del Nuevo como del Antiguo Conti¬ 
nente, y la compleja historia de la especiación de los coregónidos ha sido 
motivo de controversia entre los ictiólogos durante unos cien años. A pesar 
de su semejanza y plasticidad fenotípica estos tipos de albur no son razas 
biológicas sino representantes locales de especies bien definidas, exten¬ 
didas (Capítulos III y Vil). 

Las barreras opuestas por el hielo durante las diversas glaciaciones 
del Pleistoceno se han traducido en el aislamiento temporal en Eurasia de 
varios lagos v cuencas oceánicas que permiten la especiación. Svardson 
(J961) ha intentado reconstruir el modo de producirse la especiación para 
pares de especies gemelas en los siguientes grupos coto (Myoxocephahts), 
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eperlano (Osmertis), “cisco" (Corémonos albulo), “pez blanco” (Coro'onus 
oxtjrhijnclms), arenque (Clupca), y espinocha (Gasterosteos), (Tabla XV-3). 
En todos estos casos es notable el período relativamente corto de aislamien¬ 
to. La coexistencia frecuente de dos especies gemelas en el mismo cuerpo 
de agua se debe a la reuivasion después de levantarse la barrera geográfica. 

Tabla XV-3. Especiación ele un vez eurásico 

(.según Svardson, 1961) 


Par de especies 


Coto, eperlano 


• •p» ti 

Cisco 

Arenque 

"pez blanco ', espinocha 


Localización del aislado 

Lago de valle glacial 
Onega 

hscandinaviu meridional 
Mediterráneo 
Lago glacial Gran 
Siberiano 


Duración del aislamiento 
(años) 


60 000 
120 000 
120 000 

100 000 


La existencia de dos especies de trucha lacustre (locostris y carpió) en 

, G ‘ l r'' ( 7 nn ’ 1948) ’ <J ," P Ias dos P^te^ccn al complejo Salmo 
tmlto, también se ha interpretado del mejor modo como casos de doble 

invasión. La especie extendida es S. locustris, que desova desde octubre a 
di(i( i ubre en agua somera en los ríos tributarios al lago Garda. Una colo¬ 
nización primera produjo la especie endémica S. carpió, que desova dos 
veces al ano en jumo y diciembre, en las aguas profundas del lago El 
lago, en su actual forma, se remite al final de la última glaciación. Se co¬ 
nocen otros muchos casos de doble invasión de lagos. 

Puede resumirse el problema de los enjambres de especies en lagos 
diciendo que todas las pruebas disponibles concucrdan con la hipótesis 

, Un . a . f ],arac,< . ,n ( ; s P acial dc poblaciones que corresponde a especiación 
alopatnda en animales terrestres. Sin embargo, como tal separación en di- 
I eren les masas de agua puede traducirse en adaptación a diferentes tem¬ 
peraturas de agua a diferentes estaciones de cría, y a diferentes nichos 
alimenticios, el hecho probablemente establece presiones de selección muy 
enérgicas «pie conducen a una diferencia más rápida de estas poblaciones 
di lo que es usual en animales terrestres. Cuando se establece un contacto 
secundario de tales poblaciones previamente aisladas, la selección se in¬ 
tensifica por concurrencia entre parientes próximos. Finalmente, la pre¬ 
sencia de muchos nichos ecológicos antes desocupados, particularmente 

¡r i a i7o V n ,( n’ f^ Ita Una cierta cantidad de radiación adaptativa 
(Brooks, I DO; Poli 1950; Ifubendick, 1952; Fryer, 1959) que carece to¬ 
talmente de paralelo entre los animales terrestres excepto en contados ar- 
c «piélagos aislados como el de las islas Hawai. No conocemos hasta ahora 
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nada acerca de los enjambres de especies en lagos que requiera postular 

la existencia de especiación simpátrida. 

Desdoblamiento instantáneo de linajes fósiles. Los paleontólogos han 

descrito un considerable número de casos en los que se supone aue un 
linaje único so ha desdoblado bruscamente en dos especies claramente se¬ 
paradas. Los caracoles de Steinheim (Planorbis vudtifonms), Kosmoceras 
(Brinkmann, 1929), y Micraster (Kermack, 1954) pueden servir de ejemplos 
(Fiir H-l). La situación de los caracoles de Steinheim no ha vuelto a exa¬ 
minarse en años recientes, pero, en los casos de Kosmoceras y Micraster, 
resulta hoy evidente que la interpretación original no era correcta. Siem¬ 
pre que una segunda especie aparece bruscamente en un horizonte, su 
origen se debe no a una especiación brusca sino a la inmigración 
0 t ro lugar. Todos los casos de la denominada escisión simpátrida en Kos- 
moceras van precedidos de un rompimiento de los estratos (como por ejem¬ 
plo a 680,5 ern. Brinkmann, 1929). En Micraster, N.chols (1959) ha mos¬ 
trado que mwncmü invadió el margen de M. corlestudinanum después 
de terminar la zona de Ilolaster píonus, y no se desprendió de el. Las ex¬ 
posiciones accesibles al paleontólogo suelen estar localizadas, y, en a 
mayoría de los casos, es completamente imposible determinar de donde 
procede una especie que se ha originado en otro lugar como una ínsula 

geográfica localizada. . ., . 

Un nuevo análisis de las cinco presuntas pruebas de especiación sim- 

pátrida (especies gemelas, especiación de grupos mono fagos, especiación 
do parásitos, enjambres de especies en lagos, y desdoblamiento instantá¬ 
neo de linajes fósiles) muestra, pues, que concuerdan con la teoría de la 

especiación geográfica. 


Modelos de especiación simpátrida: supuestos 

Algunos de los defensores de la especiación simpátrida no se satisfa¬ 
cen postulando la existencia de tal proceso sino que han elaborado mode¬ 
los más o menos detallados de ella. Un análisis de estos modelos muestra 
que no son aplicables; no dan cuenta de lo que se pretende de ellos, en 
parte porque están basados en supuestos sin pruebas y no realistas. Ls 
necesario discutir estos supuestos, con frecuencia inconscientes, antes de 

Homogamia. Según esc concepto, la mayoría de los ¿ 

res de una población tienden a conjugarse entre si Mayr (1947) d e 
el concepto y su historia y mostró que las pruebas observadas contradicen 
su validL. La homogamia ha de postularse bajo la teoría premendehana 
de la herencia fusionada porque sin apareamiento al azar pronto con lu¬ 
ciría a una eliminación completa de toda variabilidad genética Ll su 
puesto hecho por Kosswig (1947) de que la monogamia conduciría a homo- 
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gamia está en contradicción con los hechos. La monogamia es la regla 
entre aves, y no existe ninguna prueba de homogamia para algún aparea¬ 
miento no fortuito en el caso del ánsar nival-ánsar azul (Cooch y Bcard- 
more, 1959). En el área de contacto entre el ánsar azul y el ánsar nival 
(Anser coerulescens) existen más parejas puras blancas y puras azules de 
lo que cabría esperar que se produjera por un apareamiento al azar (Ta¬ 
bla XV-4). Existen varias posibles interpretaciones. Manning (comunica¬ 
ción personal) cree que los dos tipos de gansos primero estaban aislados 

Tabla XV-4. Aparcamiento no fortuito en ánsar nival 
(según Cooch, comunicación personal) 


Cruzamiento 

Número de parejas 


Esperados 

Observados 

Nival X nival 

330,4 

373 

Azul X azul 

2J,4 

64 

Nival X azul 

108,2 

83 


geográficamente y sólo recientemente han comenzado a cruzarse (caso de 
intergradación secundaria). Otra posibilidad, que no excluye la primera, 
es que un ave prefiera aparearse con un individuo del mismo color que 
sus propios padres. Incluso a pesar de ello, existen suficientes parejas mes¬ 
tizas de los dos tipos de gansos para asegurar un abundante flujo de genes 
por toda la población. 

Una forma suave de homogamia se produce en muchos animales con 
tamaño adulto muy variable. El macho y la hembra de cada pareja son en 
tales especies, por término medio, más semejantes en tamaño de lo que 
cabría esperar por azar. Sin embargo, el mismo individuo a medida que si¬ 
gue creciendo de año en año pasa a clases de tamaño creciente. La ma¬ 
yoría de los investigadores de las especies polimorfas han confirmado el 
carácter fortuito de los emparejamientos, a pesar de diferencias a veces 
notoriamente visibles de las parejas sexuales. De hecho, en Panaxia domí¬ 
nala, Shcppard (1952b) encontró incluso una ligera preferencia para la 
pareja desigual y lo mismo se ha descrito para los morios del chingólo 
gorgihlanco (Zonotrichia albicollis) (Lowther, 1961). 

En contra de afirmaciones anteriores de la literatura, la homogamia no 
se ha demostrado para ninguno de los motantes de Drosophila. El éxito 
en la reproducción de estos motantes depende en gran parte de la actividad 
y hay jiruebas do que el hecho se traduce en discriminación contra ciertos 
genes de una población. Esto, sin embargo, conduce a la eliminación even¬ 
tual del gene y no (Pelil, 1958) a una segregación en dos poblaciones dis¬ 
tintas. El único caso reciente de homogamia parcial se ha descrito por 
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Popham (1947) que observó que en Coriza (lislincla existe una correlación 
en el color de + 0,53 entre machos y hembras que copulan. Sin embargo, 
también existe mucha migración entre localidades de reproducción, lo que 
se traduce en una gran variedad de forma y de pauta en esta especie. 
Como Hogben (1946) ha demostrado matemáticamente, “la selección po¬ 
sitiva de pareja puede tener muy poca importancia como proceso evoluti¬ 
vo, de no ser extraordinariamente intensa”. 

Ligamiento de la preferencia de pareja ij de la preferencia de habitat. 
En casi todas las hipótesis de especiación simpátrida se supone que si 
una especie se encuentra en varios nichos, los individuos de un nicho solo 
se conjugarán con individuos adaptados al mismo nicho, á si un indivi¬ 
duo coloniza un nicho que sea nuevo para esta especie, entonces la con¬ 
jugación estará limitada estrictamente a los descendientes del fundador de 
esta población. Mayr (1947) ha mostrado la falsedad de este supuesto. Pos¬ 
tula una base mucho más sencilla para las preferencias de pareja y de 
habitat de la que de hecho se observa. Ignora el carácter diploide de los 
cigotos y el papel de los hetcrocigotes como puente entre los dos tipos 
de homoeigotcs. Finalmente, ignora el fenómeno de la dispersión que man¬ 
tiene el intercambio de genes entre poblaciones no separadas por meca¬ 
nismos de aislamiento. En muchas mariposas, por ejemplo, la copulación 
normalmente se produce durante la fase de dispersión y no sobre la planta 
de la que se alimentaron las orugas. Si la hembra es sedentaria o si se 
conjuga ¡inmediatamente después de salir del huevo, entonces los machos 
resultan activos y emprenden grandes vuelos antes y durante el período 
del emparejamiento. Incluso en el caso hipotético (probablemente nunca 
verificado en la naturaleza) de que el emparejamiento se verifique siempre 
sobre el huésped y la selección del huésped sea enteramente rígida, es 
dudoso que el hecho se traduzca en una especiación simpátrida. Existen 
numerosas dificultades. Si un individuo puede desplazarse desde la especie 
parental de huésped a la nueva especie de huésped, entonces sin duda el 
proceso será reversible, lo que impedirá una separación completa de las 
dos poblaciones. Asimismo, si una especie se adapta tan rígidamente a una 
sola especie de huésped que desde entonces solo se da sobre tal especio 
del huésped, lo más probable es (pie tendrá muy poca probabilidad de 

sobrevivir sobre ninguna otra especie de huésped. 

Condicionamiento. Varios autores recientes han hecho revivir la cono¬ 


cida sugerencia de que el establecimiento de una nueva población de 
especies simpátridas en un nuevo nicho puede verificarse por condiciona¬ 
miento. Thorpe (1939, 1945), en particular, ha presentado pruebas convin¬ 
centes del enérgico efecto de condicionamiento en insectos que se despla¬ 
zan de un tipo de alimento a otro. El trabajo de Craighead (1921). al (pie 
antes nos hemos referido, apunta a la misma dirección. Sin embargo, 
Mayr (1947) ha mostrado que el aislamiento completo de las dos poblacio- 
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nes nunca se ha conseguido en ninguno de estos experimentos sobre con¬ 
dicionamiento. La preferencia por un tipo de alimento puede elevarse des¬ 
de el 35 al 67 por ciento o descender del 20 al 8 por ciento, pero el hecho 
sigue permitiendo un flujo de genes entre las dos subpoblaciones superior 
al necesario para impedir la especiación. 

En todos los experimentos cuidadosamente conducidos de este tipo lia 
sido posible demostrar (pie existe una gran mortalidad sobre el nuevo 
huésped o sobre el nuevo alimento. Parecería imposible que una población 
sobre el nuevo huésped, reproductivamente aislada, pudiera establecerse 
dentro del margen del desplazamiento de la población parental vista tal 
elevada selección en contra con la ayuda de tan ligera ventaja por con¬ 
dicionamiento. Es mucho más probable que se dilatara la amplitud ecoló¬ 
gica de la especie, según el teorema de Ludwig, por incorporación de una 
especie más de huésped al nicho de la especie. 

Preadaptación y .selección de nicho. La mayoría de las hipótesis de 
especiación ecológica simpátrida postulan (pie los individuos que se dis¬ 
persan buscan activamente el nicho particular al que se adaptan mejor 
.sobre la base de su genotipo particular. Existe un fondo de verdad en 
este supuesto, dado que una cierta especie suele estar bien definida por 
sus preferencias de habitat específico de especie y ellas no son necesaria¬ 
mente idénticas para los diversos genotipos de una especie (Capítulos IX 
y XVIII). Sin embargo, la mayoría de la selección de habitat no sólo es 
específica de especie de un modo muy generalizado, sino que con frecuen¬ 
cia se ve afectada por influencias no genéticas (condicionamiento, etc.). 
Solo excepcionalmente un individuo buscará el nicho particular para el 
que esté específicamente preadaplado por su constitución genética. El es¬ 
tablecimiento de un individuo al final de la fase de dispersión de su ciclo 
de vida suele ser muy azaroso y se produce mucha mortalidad como con¬ 
secuencia de fijarse en lugares inconvenientes. E incluso en los pocos casos 
conocidos de una cierta selección de habitat por los genotipos, el hecho 
se ha limitado a reforzar un polimorfismo existente y no ha determinado 
una especiación simpátrida. El concepto de especiación simpátrida por 
preadaptación es estrictamente tipológico interpretado por este supuesto 
de que un solo gene preadapta a un individuo para un nuevo nicho. De 
hecho, exigiría una verdadera mutación sistémica para conseguir la apa¬ 
rición simultánea: de una preferencia genética para un nuevo nicho, de 
una adaptación especial para este nicho, y de una preferencia para buscar 
parejas con una preferencia similar de nicho. Los hechos conocidos no 
confirman estos supuestos. 
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Algunos modelos propuestos para la especiación simpátrida 

Entre los diversos modelos propuestos para explicar la especiación sim- 
nátrida en las últimas décadas los siguientes merecen particular atención. 

a) Especiación por selección disruptiva. Fisher (1930) señalo que la in¬ 
terpretación mutacionista del origen de polimorfismo mimétieo en Papiho 
pollitos es sumamente improbable, y (pie es mucho más probable que las 
sorprendentes discontinuidades entre los morfos miméticos se hayan ad¬ 
quirido gradualmente por selección natural. Este supuesto desde entonces 
se ha comprobado en gran parte (Clarke y Sheppard, 1960a,b). Tal adqui¬ 
sición por selección de varios fenotipos distintos en una población se lia 
designado recientemente como "selección disruptiva (Mather, 1955). Mu- 
ller (1940) ha sido al parecer el primero que ha sugerido que la acumu¬ 
lación de diferentes series de modificadores específicos puede causar es¬ 
peciación simpátrida. Mather (1955), Thoday y Boam (1959) y Mill.eent 
y Thoday (1960) han sugerido, análogamente, que la selección disruptiva 
puede ser un mecanismo de especiación. De hecho, todas las pruebas dis¬ 
ponibles indican que no es pobable que suceda en poblaciones naturales. 
La selección disruptiva conduce a polimorfismo fenotípico y, en vista de 
las presiones de selección cambiantes y del Unjo de genes procedentes de 
otras poblaciones, solamente un polimorfismo relativamente ohgogemco tus- 
ne cierta probabilidad de establecerse en tales condiciones. En tal caso, 
el resto del genotipo (fuera del locus polimorfo) no participa en la discon- 
tinuidad. Ni estaría favorecido por selección, dado que la especie pen e- 
ría todas las ventajas del perfeccionamiento de la utilización del medio 
por polimorfismo adaptativo si hubiera de desdoblarse en una sene ue 
especies estrechamente especializadas. Jordán señaló, ya en 1903, con la 
claridad tan característica de su trabajo, (pie la selección de diferentes 
variedades fisiológicas dentro de una población podría tener solo dos re¬ 
sultados, o polimorfismo o extinción de los tipos inferiores, pero nunca 
una especiación simpátrida. El polimorfismo mimétieo, tal vez el producto 
más frecuente v mejor analizado de la selección disruptiva, apoya comple¬ 
tamente la conclusión de Jordán: a pesar de la selección más enérgica en 
favor de una completa discontinuidad de los fenotipos, no se ha traducido 
en especiación ni en un solo caso. Debe recordarse que dos fenotipos den¬ 
tro de una sola población no son dos razas diferentes. 

Thoday y Gibson (1962) han mostrado (pie la selección disruptiva pue¬ 
de conducir a especiación incipiente en condiciones de laboratorio si la 
selección es para dos complejos alternos poligénicos. Cuando se efectúa 
una selección simultánea para el número alto y el bajo de cerditas en una 
población de Drosophihi mclanogastcr, se desarrolla una hoinogamia casi 
completa a las 12 generaciones de selección. Los machos con número 
alto de corditas tienden a aparcarse con hembras también con numero alto, 
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y los machos con número bajo con hembras similares a ellos. La intensidad 
y carácter absoluto de la selección, el total impedimento de flujo de ge¬ 
nes, y la eliminación de concurrencia mutua resultan, sin duda, de una 
serie de condiciones artificiales que difícilmente cabe esperar (pie se pro¬ 
duzcan en la naturaleza. 

b) Especiación por esterilidad citoplásmica. Laven (1959) descubrió un 
factor citoplásmico en Culcx pipicns que se traduce en una fecundidad 
normal cuando 9 9 de la estirpe A se cruzan con ¿ ¿ de la estirpe B, 
pero en esterilidad cuando 9 9 Jí se cruzan con $ ¿ de la estirpe A (para 
detalles véase Capitulo 111). Postuló que pueden originarse nuevas espe¬ 
cies por la mutación de un nuevo factor de esterilidad citoplásmico v 
dado que el “cambio es casi un mecanismo de aislamiento por sí mismo, 
el aislamiento geográfico o ecológico no es necesario”. 

Ln estudio del modelo de Laven muestra (pie un nuevo complejo cito¬ 
plásmico no puede producirse con existencia simpátrida independiente del 
complejo paren tal. Si un nuevo factor B se origina por mutación en un 
macho de la población A, este ¿ B resultará estéril con todos las 9 A 
y se exterminara. Si /> surge en una hembra, 9 B producirá sólo descen¬ 
dencia B con ¿ A debido a la incompatibilidad unidireccional. Esto en 
su debido momento conducirá a la extinción de A en la población. Una 
incompatibilidad bidireccional se traducirá en la esterilidad automática de 
su portador y no podrá establecerse nunca. 

Un sistema de incompatibilidad citoplásmica sólo puede surgir de 
modo alopátrida y, en modo alguno, por una mutación única. Sin embargo, 
puede surgir lentamente, paso a paso, y más rápidamente por extermi¬ 
nación del tipo citoplásmico (pie preexistía localmente. Se producirá un 
considerable derroche gamétieo donde se encuentren dos poblaciones con 
sistemas incompatibles. El resultado será la exterminación de uno de los 
factores citoplásmieos (Caspari y Watson, 1959), o el perfeccionamiento 
ile un sistema independiente preexistente de mecanismos de aislamiento 
que sea resultado de especiación alopátrida. En ningún caso será posible 
la especiación simpátrida. 

c) Especial ión por una mutación (¡ue cambie la especificidad de hués¬ 
ped. Muchas de las propuestas de especiación simpátrida por un desplaza¬ 
miento a una nueva especie de huésped exige los siguientes supuestos (u 
otros similares): 


Consideremos que el animal AA, específico de huésped pan la planta 1, experi¬ 
menta la mutación recesiva u, que en condición homocigotc produce especificidad de 
huésped para la planta 2. llagamos los siguientes postulados adicionales: 

1) Que A viva sólo en la especie vegetal 1. 

2) Que un sólo viva en la especie vegetal 2. 

3) Que los heteroeigotes Aa sean exactamente como AA. 
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I) (,> 110 . se produzca poca o ninguna dispersión en la fase reproductiva, de modo 
que los animales A no encuentren animales ua. 

5) Considérenlos «pie A está mal adaptado a la especie vegetal 2. 

6) Que au esté mal adaptado a la especie vegetal 1. 

7) Que mi, formado sobre especies 1 por recombinación, encuentre dificultades 

para bailar la especie vegetal 2, aunque el original aa se encontraba en 2. 
Entóneos so producirá poco mestizaje entre las poblaciones (pie viven sobre 1 y 2 y se 
dará la oportunidad para una acumulación gradual de diferencias genéticas adicionales 
entre estas poblaciones y la adquisición eventual de aislamiento en la reproducción 
(Mayr, 1947). 


De eslos sirte postulados son indispensables un mínimo de cuatro para 
hacer un modelo de trabajo y, sin embargo, la mayoría de ellos es muy im¬ 
probable (pie se den de forma absoluta regular. Hay muy poca probabi¬ 
lidad de <|ue Aa sea exactamente igual a AA o de que la preferencia de 
habitat y la probabilidad de supervivencia estén completamente ligados. 
Otras objeciones que pueden hacerse a este modelo, como menospreciar la 
dispersión, se han disentido antes. En general parece sumamente impro¬ 
bable que tal modelo tipológico pueda conducir a especiación en una po¬ 
blación natural. 

d) Especiación por aislamiento estacional. Se lia postulado por varios 
autores (pie una especie con una estación de reproducción muy prolonga¬ 
da puede desdoblarse simpátridamente en dos, si la continuidad genética 
entre los (pie se reproducen los primeros y los que se reproducen los últi¬ 
mos en el año pudiera interrumpirse de algún modo. La existencia de 
razas estacionales con frecuencia se cita como prueba de tal proceso de 
especiación. a pesar de las graves objeciones opuestas por Jordán (1905). 
bl término “raza estacional” es equívoco ya (pie bajo este epígrafe se 
han amontonado al menos cuatro diferentes tipos de conducta eií la re¬ 
producción: a) la sucesión de generaciones dentro de un mismo año, en 
que las últimas generaciones son descendientes directas de las primeras; 
h) en animales de agua dulce y marinos, la existencia de subpoblaciones de 
una especie (pie se reproducen a distintas temperaturas de agua pero (pie 
pueden cruzarse a temperaturas intermedias; c) la existencia de una ge¬ 
neración de primavera, y de una de verano u otoño cuando cada genera¬ 
ción anual de primavera desciende de la de primavera del año anterior y 
la generación de verano o de otoño desciende de la generación de verano 
o de otoño del año anterior; d) las denominadas razas biológicas (pie difie¬ 
ren en su estación de reproducción, pero que son de hecho especies ge¬ 
melas simpátridas. 

En lo (pie respecta a a) carece de interés para el problema de la espe¬ 
ciación simpátrida. Más interesante es b) de la que ha descrito un caso 
Spiech (1941). Varias razas de Hcxagenia inunda anteriormente aisladas 
geográficamente, con diferencias en la estación de reproducción y en la 
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preferencia (le habitat, lian invadido sus mutuos márgenes v han comen¬ 
zado a cruzarse. Es obvio que no es un caso de especiación incipiente sino 
exactamente de lo contrario, de una ruptura de una especiación in- 

Mas difíciles son los casos recogidos en c) en que diferentes razas es¬ 
tacionales de la misma especie se dice que no se cruzan. Desgraciada¬ 
mente ra ima sola de estas situaciones se lia analizado bien y las pocas 
pruebas de que se dispone indican que se trata de casos de imbricación 

, POh, T üneS ancestrales sc originaron como razas 
g graneas > habían adaptado sus estaciones de reproducción a condi¬ 
ciones locales. Las diversas generaciones y especies gemelas de | ; , ,.,y im , 

como wcstlandica un a “ snl ’ 1 ( 19 ' 46 ) describió 

Senaria , pS C t Z" tovteno d * 1:1 P^ela 

forma nombrad* caí i ch.r .nl.. .1 We ¿ tland . N "eva Zelanda, donde la 

r p,i ™ ,a i d< * 

estacionales se encuentra Culicaidr • * ' * 1110( 0 ‘"completo do razas 

- , . mr ‘ l '■'tiHtoulcs impune alus (Ketllc I95m i.’„ i,v 

una sola curia (pie, sin embargo, es más extensa. 

4.1 existíncia de iii/.as estacionales y cíe especies gemelas cine difieren 
primar,amente en sus actividades estacionales han comlucido I proponcr 
vanos modelos de especiación por aislamiento estacional. Tal modelo p„- 
dría postular las condiciones siguientes: ^ 

Consideremos una especie con una sola generación anual pero con una 
es auon de cria larga, que dura desde la primavera al otoño. Supongamos 
1 V ? nfi y a " n acontecimiento, como una mortandad por mal tiempo o 
la invasión de una nuevo concurrente que dé lugar a la extinción de los 
animales que crian a mitad de la estación. En consecuencia, sólo restan 

d ° S S< ‘ n< ‘ S ( V ,K T h,OS ’ ,OS <l uc crían «I comienzo de la e.staeión v lo" 
||"c‘ man al final de ella. Ambos tipos están, desde entonces, aislados en 
,( P ,0< lueeion y pueden acumular diferencias genéticas 

Ip <>Sl(,S S "l ,l,ostos 1 son ta » P°c° realistas que resulta sumamen¬ 

te improbable que opere en la naturaleza este modelo. En primer lugar la 

existencia en una región con estaciones acusadas, de una especie con úna 

estación de cria tan larga y sólo una generación por año. En segundo lu- 
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gar, si existiera tal especie tendría un amplio margen geográfico y es im¬ 
probable (pie el factor de exterminio afectara a todas las poblaciones del 
mismo modo. La discontinuidad en medio de la estación se colmaría con 
inmigración de genes. La segregación por recombinación desde la reserva 
de genes de los reproductores de primavera y de otoño tendería a llenar 
la laguna de la estación inedia incluso sin inmigración. Finalmente, el su¬ 
puesto de que un factor exterminador seleccionara un segmento en el 
centro de la curva es sumamente artificial. Los concurrentes así como los 
factores climáticos es mucho más probable (pie eliminen los miembros 
extremos de la población, es decir, los que crían los primeros y los últimos. 

La tercera de estas tres objeciones fue encontrada por Bigelow (1958) 
y por Alexander y Bigelow (1960) en su tentativa de explicar la separación 
de los dos grillos de campo (Gryllus) por espcciación alocrónica. Estas dos 
especies gemelas muy similares difieren del modo más notorio en sus esta¬ 
ciones de reproducción y en el modo de invernar. El grillo de primavera 
nórdico (G. veletis) cría desde mayo a julio e inverna en la fase de ninfa 
tardía. El grillo de otoño nórdico (G. pennsylvanicus) cría de julio a octu¬ 
bre y pasa el invierno en la fase de huevo. Como las mariposas tempranas 
no resisten el frío, Alexander y Bigelow opinaron (pie la especie ancestral 
se desdobló en dos por la destrucción de las ninfas tempranas. Sin em¬ 
bargo. su modelo no consigue responder a las otras dos objeciones plantea¬ 
das. Me parecería más razonable suponer que el margen de la especie 
ancestral se fraccionó en varias ínsulas geográficas (¿durante una de las 
glaciaciones?), en una de las cuales la cría de otoño resultó mejor adap¬ 
tada mientras (pie en otras ínsulas lo fue la cría de primavera. Por lo 
demás las dos especies permanecieron muy parecidas de modo que pudie¬ 
ron ocupar esencialmente la misma región después de la de su ámbito en 
la época post-Pleistoccna. El supuesto de Alexander y Bigelow de que todas 
las poblaciones de la especie parental hubieran estado sometidas, de manera 
idéntica, a una eliminación de ninfas de la estación intermedia no me pa¬ 
rece realista. La estrechez de la estación de cría de grillos y saltamontes 
excluye la existencia de una estación de cría continua. Es bastante proba¬ 
ble que la diferencia en el ciclo de cría de A. pennsylvanicus y A. veletis 
no fuera todavía completa cuando se encontraron por primera vez des¬ 
pués de haber surgido de su aislamiento geográfico. De ser así, la concu¬ 
rrencia eliminó en pennsylvanicus todas las tendencias a criar en primave¬ 
ra y en veletis a criar en otoño. Las especies relacionadas que no están en 
concurrencia con una próximamente emparentada, rara vez se especializan 
de un modo estrecho. 

El mismo modelo de una adquisición de diferencias en la estación de 
cría por aislamiento geográfico (antes (pie por especiación simpátrida) ha 
sido propuesto por Yonng (1958) para las cigarras periódicas. Mavr (1947: 
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277) ha señalado la gran improbabilidad de un modelo más antiguo de es¬ 
peciación alocrónica por mutación. 

No OS mera coincidencia que todos los casos de supuesta especiación 
simpátrida por aislamiento temporal impliquen a géneros ricos en especies 
gemelas. La uniformidad morfológica en estos géneros oculta la gran can¬ 
tidad de cambio genético inducido por los desplazamientos de la estación 
de a cria o correlacionados con ellos. Toda población se seleccionará de 
modo (pie la estación de cría coincida con la probabilidad de máxima 
supervivencia de la descendencia. La adaptación de una población a una 
época especifica de ciclo de reproducción afectará muchas facetas de su 
constitución genética. Sería sumamente improbable para una población 
adaptarse simultáneamente a dos ciclos distintos de cría. Cuando una es- 
preio da lugar a tales dos ciclos lo hace en poblaciones diferentes, goográ- 
ficamente separadas. Las diferencias estacionales en el ciclo de reproduc¬ 
ción pueden funcionar secundariamente como mecanismos de aislamiento. 

1 urde resumirse la discusión de los modelos de especiación simpátrida 
diciendo que todos ellos muestran debilidades serias, si no decisivas. Ni en 
un solo caso la especiación simpátrida brinda un modelo superior a una 
explicación del mismo fenómeno natural por especiación geográfica. 


Dificultades de las hipótesis de especiación simpátrida 

Las hipótesis de especiación simpátrida suelen proponerse para elimi¬ 
nar las denominadas dificultades de la teoría de la especiación geográfica. 

í “ m,)ar g°< Ios autores de estas hipótesis pasan por alto el hecho de que 
crean muchas mas dificultades de las que eliminan. 

Olvido de la dispersión. La dispersión es una de las propiedades bási¬ 
cas de la naturaleza orgánica, sin embargo se descuida notoriamente en 
todos los esquemas de especiación geográfica. E¡ ciclo de vida de toda 
especie incluye una fase de dispersión. En la mayoría de los insectos con 
l.u vas ápteras la dispersión se produce en la fase adulta. En la mayoría 
<le los animales marinos lo es la fase larvaria. La función de la dispersión 
(permitir que la especie se extienda a zonas previamente sin ocupar y a 
nichos incompletamente llenos) es demasiado conocida para justificar su 
ex udio. Lo que con frecuencia se pasa por alto es que la consecuencia de 
esta dispersión es un gran mestizaje de poblaciones. Esto incluye indivi¬ 
duos no solo de diferente origen geográfico sino también de diferente ori¬ 
gen ecológico. | al dispersión también se verifica en especies específicas de 
huésped y en aquellas cuyo emparejamiento se verifica en la planta hués¬ 
ped. Como hemos visto, la fase de dispersión es lo que permite el inter¬ 
cambio de individuos en poblaciones incompletamente condicionadas. 

Unstiadad ecológica ij polimorfismo. Las poblaciones v las especies 
muestran mucha mas variabilidad ecológica de la (pie señala la hipótesis 
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de la espcciadón ecológica. Esta variabilidad existe para individuos que 
pertenecen a una sola población y para las diversas poblaciones de una es¬ 
pecie. Parte de la variación puede tener una base genética; sin embargo, 
gran parte de ella es, evidentemente, agenética. Donde quiera que una 
especie baya preferido una planta alimenticia, algunos individuos suelen 
encontrarse en otras especies de huésped, sea de modo excepcional o habi¬ 
tual. Si una especie está rígidamente ligada a una planta huésped en parte 
del margen do la especie, puede ser más plástica en otras partes. Toda 
población de una especie vive en un ambiente que difiere del de las otras 
poblaciones y su genotipo se está ajustando continuamente por selección 
a este ambiente local específico. La ocupación de múltiples nichos y el 
desplazamiento de un nicho a otro en una porción diferente del margen 
de la especie es la situación normal en la mayoría de las especies de ani¬ 
males.'Si esto condujera a una formación de especies sin aislamiento geo¬ 
gráfico se produciría un número de especies mucho mayor del que real¬ 
mente existe. Interpretar la variabilidad ecológica de la especie como un 
mecanismo de espcciación simpátrida es entender mal la función de esta 
variabilidad. La variación ecológica se ha interpretado equívocamente del 
mismo modo (pie una variación cromosómica. Ambos son mecanismos adap- 
tativos más que dispositivos de espcciación. Ambos, sin embargo, pueden 
facilitar y acelerar la espcciación cuando se superponen sobre la especia- 
ción geográfica. 

Dificultades genéticas. Por serias que sean todas las dificultades seña¬ 
ladas que se oponen a las hipótesis de espcciación simpátrida el argu¬ 
mento realmente decisivo contra estas hipótesis procede del campo de la 
genética. Los hechos de (pie los cigotes en los organismos (pie se repro¬ 
ducen sexo afinen te sean diploides y de que la reproducción mantenga la 
cohesión genética de toda población local presentan obstáculos serios a 
todas las hipótesis de la espcciación simpátrida. 

El efecto de imente de los hcterocigotcs. Bateson y otros primeros men- 
delianos siempre buscaban el acontecimiento genético singular que dife¬ 
renciaría una línea nueva que. fuera estéril al cruzarse con la parental. Sm 
embargo, “un cambio genético singular no diferencia una estirpe nueva, 
cuyo cruce con la antigua sea estéril (Stern, 1936). Esto se ilustra bien con 
un sencillo modelo genético. Todos los individuos de una especie animal 
míe se reproduzca sexualmente son diploides (por lo menos en un sexo), 
l'na nueva mutación es siempre hctcrocigótica en un comienzo porque 
sólo se verifica en una de las dos dotaciones cromosómicas equivalentes. 
Por ejemplo, si, en una población homocigótica na, una mutación domi¬ 
nante A tuviera que dar portadores estériles con a, cada portador del 
gene A sería automáticamente estéril («A). Si la producción del genotipo 
í/A se tradujese, no en esterilidad, sino meramente en aislamiento en la re¬ 
producción de na, extinguiría también a los portadores de A, puesto que 
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no tendría parejas potenciales, a menos que A estuviera sometida a un pro¬ 
ceso sumamente improbable de mutación masiva o se adaptara a un modo 
asexual de reproducción. Incluso en tal caso segregaría un 25 por ciento 
de individuos na por generación, lo (pie facilitaría un flujo continuo de 
genes desde la especie filial a la parental. Y éstas son sólo un corto número 
de las objeciones más obvias frente a la idea de que una sola mutación 
pudiera producir una nueva especie. Objeciones adicionales, más genera¬ 
les, se presentan en los Capítulos X y XVII. 

Para que se produzca una espcciación con éxito se requiere un mínimo 
de dos genes complementarios (Dobzhansky, 1937). Este proceso en su 
forma más sencilla se presenta en la Tabla XV-5. Supongamos que una 
población uniforme que sea homocigótica para los genes a y b está separa¬ 
da por aislamiento geográfico en dos poblaciones, 1 y 2. Postulemos que 
los individuos AA están aislados en la reproducción de los individuos lili. 

Iaiii.a XV-5. Especiad,, ,i por dos factores complementarios (población paternal aahh) 



Si en la población 1 se verifica una mutación A el hecho se traducirá en la 
producción de una población individualmente variable con los tres geno¬ 
tipos Aabb, nabb y AAhb. Supongamos que la selección natural favorezca 
AÁbli de modo que eventualmente esta población se haga homocigótica 
en lo que respecta a su constitución genética. Mientras esto sucede en la 
población 1, la población 2 experimentará una transformación paralela 
con el locos h imitándose al locos li lo que se traducirá en el genotipo 
aalili. Si ahora el aislamiento geográfico entre las dos poblaciones se rom¬ 
piera, podrían entremezclarse sin cruzamiento según nuestro postulado 
inicial de que AA está aislado de Bli. De la Tabla XV-5 resulta evidente 
que en la fase intermedia, cuando cada población conste de tres genotipos, 
solamente una de las nueve posibles combinaciones de estos seis genotipos 
estaría reproductivamente aislada. Tal panmixia casi completa impediría, 
¡^dudablemente, la espcciación. 

Nuestro modelo es una grosera simplificación, puesto que partimos de 
una población que supusimos homocigótica, al menos en lo que respecta a 
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los lucí cruciales. De hecho, las poblaciones naturales son sumamente he- 
terocigóticas y están compuestas (le un ambiente genético que favoreec 
la heterocigosidad. Existe, pues, un puente de hcterocigosidad no mera¬ 
mente en uno o dos loci sino en decenas o centenares de ellos. No existe 
ninguna razón para dudar de que los genes implicados en la regulación 
de los mecanismos de aislamiento no sean, a la vez, parte de la cohesión 
total genética de la población (Capítulo X). Nuestra segunda simplifica¬ 
ción es que consideramos que el aislamiento reproductivo puede determi¬ 
narse por sólo dos loci. De hecho, como vimos en los Capítulos V y VI, 
el aislamiento en la reproducción suele poseer una base sumamente com¬ 
pleja v requiere muchos pasos mutacionales u otros reagrupamientos ge¬ 
néticos para completar el aislamiento reproductivo. Todas estas considera¬ 
ciones ayudan a ponernos en claro por qué el aislamiento gcogralieo 
es un requisito previo para que se consiga una especiación. 


Conclusiones 

La discusión de la especiación ecológica simpátrida nos permite sacar 
la conclusión de que la hipótesis no es ni necesaria ni está defendida por 
hechos irrefutables. Pasa por alto el hecho de que la especiación es un 
problema de poblaciones, no de individuos, y menosprecia las dificultades 
planteadas por la dispersión y por la recombinación de genes durante !a 
reproducción sexual. Como lo han mostrado Timofeef-Ressovsky (1J43) y 
Mayr (1947), todas las poblaciones están definidas tanto geográfica como 
ecológicamente. El componente esencial de la especiación, el de la reorde¬ 
nación genética de las poblaciones, sólo puede verificarse si estas pobla¬ 
ciones están protegidas temporalmente de la afluencia perturbadora de 
genes ajenos. Esto se hace del mejor modo por factores extrínsecos, a 
saber, por aislamiento espacial. Parece que tal aislamiento espacial esta 
siempre mantenido por barreras geográficas. No se excluye, sin embargo, 
totalmente la posibilidad de que formas con unas exigencias ecológicas 
extraordinariamente especializadas puedan diverger genéticamente sin 
ayuda de aislamiento geográfico; sin embargo, la gran masa de las pruebas 

defienden el otro modo alternativo de especiación. 

Las exposiciones efectuadas en el capítulo y en particular las relati¬ 
vas a la especiación instantánea y simpátrida han mostrado (pie casi todos 
los modos posibles de especiación (Tabla XV-1) que se han sugerido son 
muy improbables v que los ejemplos presuntos coneuerdan muy bien con 
la teoría de la especiación geográfica y (pie, de hecho se comprenden 
con más facilidad por esta interpretación que por ninguna otra, arece. 
pues claro que la especiación geográfica tiene una gran importancia para 
explicar el problema de la multiplicación de las especies. Dedicaremos 
todo un capítulo a este importante proceso. 
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La especiación geográfica es el modo de especiación casi exclusivo en 
los animales, y probablemente el más importante incluso en las plantas, 
según se admite hoy generalmente. Y, sin embargo, esta tesis fue enér¬ 
gicamente combatida hasta hace sólo 25 años y un biólogo distinguido 
como Coldschmidt nunca la ha aceptado. La teoría de la especiación geo¬ 
gráfica es una de las teorías claves de la biología evolucionista y parece 
importante presentarla con considerable detalle tanto en su historia como 
en las pruebas que confirman su veracidad. 

El problema de la especiación es uno de los que ilustran con particu¬ 
lar claridad la diferencia básica que existe entre el modo de pensar del 
hiologo funcional, atento primariamente a los mecanismos y su modo 
de operar y el del evolucionista que se ocupa de poblaciones naturales. 
Kn tanto que los evolucionistas desde 1869 han destacado que la estruc¬ 
tura en población de la especie es la clave del problema de la especiación, 
seguimos encontrando una preocupación completa con los mecanismos en 
publicaciones recientes como las de Fisher (1930), Muller (1940) y Babeoek 
(1947a,b). Lo mal que los genéticos comprendían el problema de la espe¬ 
ciación antes de Dobzhansky (1937) resulta del hecho de que R. A. Fisher 
(1930) como lema de su Capítulo 1 citó con evidente aprobación la asc- 
\nación di* \Y. Rateson, Como Samuel Butler dijo con tanta verdad: 
a mí me parece que el origen de la variación’, cualquiera (pie sea, es el 
origen de la especie" . En otras palabras, la mutación es el único origen 
de las especies. 

Actualmente el problema básico de la especiación es explicar el origen 
de las lagunas entre especies simpálridas. Estas soluciones de continuidad, 
como vimos en el capítulo 5, son netas, bien definidas y están mantenidas 
por mecanismos de aislamiento. Mientras se consideraron las especies de 
modo estático, tipológico v adimensional resultó virtualmente imposible 
-resolver el problema de cruzar estas lagunas. Por consiguiente, se denomi¬ 
naron, con buenas razones, “lagunas sin puentes”, por Turesson. Coid- 
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sdimidt y otros. Durante gran parte del siglo pasado, en tanto prevale¬ 
cieron conceptos tipológicos, no parecía posible otro modo de originarse 
las especies que por saltos bruscos, por macromutaciones. La única alter¬ 
nativa que parecía posible era saltar al otro extremo y negar redonda¬ 
mente la existencia de discontinuidades y creer en el origen gradual de 
nuevas poblaciones de especies sin aislamiento geográfico; por un proceso 
que podría denominarse especiación simpátrida. El Capítulo XV lia mos¬ 
trado lo poco satisfactorias que resultan ambas hipótesis. 

Un tercer modo hoy conocido y más plausible de resolver el proble¬ 
ma aparentemente insoluble de las lagunas insalvables resultó posible por 
un cambio en los conceptos de la sistemática. Este cambio consistió en 
la dilatación de la especie desde la especie adimensional y tipológica a la 
.especie multidimensional y politípica (pie se describió en el Capítulo XII. 
Finalmente la labor de numerosos taxonomistas culminó en la teoría de la 
especiación geográfica que asevera que, en los animales que se reproducen 
sexualmente, se desarrolla una nueva especie cuando “una población que j 
esté geográficamente aislada de su especie parental adquiera durante este I 
período de aislamiento caracteres que Favorezcan o garanticen el aisla¬ 
miento reproductivo cuando hayan de romperse las barreras externas” j 
(Mayr, 1912). 


IIistoiua 


Nos ayudará a entender esta tesis la revisión de parte de su historia. 
Muchos naturalistas a finales del siglo xvm y comienzos del xix estaban ya 
profundamente atentos a la importancia de los factores geográficos en la 
especiación. De hecho eran conscientes de los dos aspectos del concepto 
de especiación geográfica, la “variación climática” y el aislamiento, pero 
no conseguían unir los dos factores en una teoría coherente. La variación 
climática lúe descrita y destacada entre otros por Buffon, Pallas, von Baer 
y Faber (Stresemann, 1951:198). Sin embargo, cada uno de estos autores 
negaba explícita o implícitamente que el hecho tuviera nada que ver con 
el origen de nuevas especies. Gloger, que ya en 1833 dedicó todo un volu¬ 
men (159 páginas de apretada lectura) al tema de The Variation of Hirds 
Urnlcr thc Influcncc of Climale (la variación de las aves bajo la influencia 
del clima), consideró al parecer esta variación geográfica como una adapta¬ 
ción no genética a condiciones locales. La mera observación del fenómeno 
de la variación geográfica no bastaba para edificar una teoría de la espe¬ 
ciación geográfica, ni tampoco la observación de la importancia del aisla¬ 
miento. YVollaston (1856), en un estudio de los insectos (en particular de 
los coleópteros) de las islas Canarias, apreció perfectamente la importan¬ 
cia del aislamiento. Comparó las formas de las diversas islas entre ellas y 
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con las más próximas del continente, y destacó cómo afectaba el aisla¬ 
miento a cada uno de los caracteres: “el aislamiento cuando se prolonga 
durante suficiente tiempo tiene una tendencia directa a disminuir el tama- 
no corporalde las tribus de insectos o a neutralizar su capacidad de vuelo” 
(pag. 8-1;; el aislamiento, en casi todos los casos, con el transcurso del 
tiempo afecta más o menos sensiblemente a la forma exterior del insecto” 
(pag. 452). Ilustró esta tesis con numerosos ejemplos y sin embargo se man¬ 
tuvo ciego para las consecuencias obvias de estas observaciones. Como de¬ 
voto creacionisla, sacó la siguiente conclusión de sus estudios: “debe pa¬ 
recer extraño que haya naturalistas... que defiendan una doctrina tan 
monstruosa como el paso de una especie a otra” (pág. 186). Hay que notar 
lo ciego que puede ser un hombre no preparado para ver la verdad que 
se impuso con tanta evidencia a Darwin, Wallace y Wagner en sus estu- 
dios paralelos y casi simultáneos de faunas insulares. 

Unos pocos profetas anteriores vieron las cosas en lo esencial como 

eran pero no insistieron sobre el punto y desconocemos la influencia que 

alcanzaron sus aseveraciones. El más notable de estos autores fue Lcopold 

von Buch que escribió en una descripción de la fauna y flora de las islas 
Canarias (182o): 


Los individuos «le .... «enero avanzan sobre los continentes, se desplazan a ln«ares 
muy (listantes, forman variedades (según sean las diferencias de las localidades en 
alimento y suelo) que, debido a su segregación [aislamiento geográfico], no pueden 
cruzarse con otras variedades y de este modo volver al tipo principal original. Final¬ 
mente estas variedades se hacen constantes y se transforman en especies distintas. 
Posteriormente pueden volver a alcanzar el margen de otras variedades que se 
hayan transformado de modo análogo y las dos ya no se cruzarán y se comportarán 
como “dos especies verdaderas diferentes”. 


Esta aseveración tiene un cariz notablemente moderno y, si se susti¬ 
tuyeran unos cuantos términos, podría pasar por una descripción moderna 
del proceso de la especiación geográfica. Dos de los puntos señalados por 
von Buch, a saber, el de que el aislamiento geográfico (pie necesita para 
que la diferencia “se vuelva constante” y el de (pie la prueba de la dife¬ 
rencia entre especies se dé por su eventual aislamiento en la reproducción 
es notable que no se reconozca con la misma claridad por autores poste¬ 
riores. La teoría de von Buch, que concuerda tan bien con sus observa¬ 
ciones de viaje en el Bcaglc, impresionó profundamente a Darwin, como 
resulta claramente de su libro de notas (De Beer, 1960, 1961). Lo alto eme 
tasaba Darwin el papel del aislamiento geográfico en sus primeros años, 
salta a la vista en su correspondencia en 1844 con Hooker: “¿Conoce us¬ 
ted algún otro caso de archipiélago, además del de las Galápagos, con islas- 
separadas que posean distintas especies representativas?” y “Con respecto 
a la creación o producción original de nuevas formas... el aislamiento 
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parece ser el elemento principal”. Sin embargo, posteriormente, bajo la ¡n- 
lluencia de su trabajo con animales y plantas domésticos abandono cada 
vez más el aislamiento como factor evolutivo importante (Darwin 18o9) y 
su correspondencia con Wagner en 1868 demuestra cuan grande era la 
confusión que padecía sobre este punto: “Sin embargo no puedo dudar 
de que muchas especies nuevas se lian desarrollado simultáneamente den- 
tro de la misma área continental” y así sucesivamente Las razones de la 
incapacidad de Darwin para apreciar el papel de aislamiento geográfico 
las líe discutido en otro lugar (Mayr, 1959a). Entre e las destaca que con¬ 
fundía el cambio evolutivo con la multiplicación de las especies, y el uso 
ambiguo que hacía del término “variedad” (para individuos y para po¬ 
blaciones). Finalmente, la definición darwinista de especie, esencial,nen e 
tipológica, le impidió percibir los aspectos claves del problema de la 

cspcciación. , , * 

Otros naturalistas viajeros del período prestaron mas atención a lo as- 

pecios geográficos de la especiación. Bates (1863) en su exploración de la 
cuenca del Amazonas encontró numerosos ejemplos en que el no (o uno 
de su afluentes) separaba especies geográficamente representativas Un 
gran número existe solamente en la forma de variedades locales fuerte¬ 
mente modificadas; de hecho, muchas están tan transformadas que pueden 
pasar por especies distintas... Parece percibirse aquí un vislumbre de 
cómo se crean nuevas especies en la naturaleza.” Ejemplos específicos de 
especiación geográfica, citados por Bates, son Papiho echelus en Para al 
este del río Tocantins, y P. aeneides al oeste del Tocantms (págs. 1-0 1-1), 
v Papilio hisander en la parte alta del Amazonas y P. parsocles en a desem¬ 
bocadura del Amazonas (págs. 304-305). Sin embargo Bates, y lo mismo 
puede decirse de Wallace, su igual de las Indias Orientales, aunque per¬ 
fectamente conscientes del hecho del aislamiento geográfico y de a impor¬ 
tancia de las barreras geográficas, así como de las características aberrantes 
de las poblaciones aisladas, nunca consiguieron fusionar estas observaciones 

en una teoría unitaria. 

El mérito de haberlo logrado pertenece al gran viajero y naturalista 
Moritz Wagner, que propuso la teoría del aislamiento geográfico en 1868 
en su Miarationsf’esetz der Organismen. Una versión muy ampliada v algo 
revisada se publicó en 18S9, después de su muerte, y fue denominada mas 
correctamente “la teoría de la separación”. Wagner, que había adquirido 
gran experiencia de coleccionista en Asia, Africa y America, había obser¬ 
vado que los parientes más íntimos de una especie dada estaban casi in¬ 
variablemente en una zona adyacente y normalmente separados por ba¬ 
rreras geográficas. Sin embargo, nunca habían encontrado pruebas de 
especiación simpátrida. Por eso aseveró que “la formación de una variedad 
real que Mr. Darwin considera una especie incipiente, solo puede verifi¬ 
carse en la naturaleza dónde algunos individuos puedan atravesar los pre- 
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''ios bordes de su margen y separarse durante un período largo de los otros 
miembros de su especie”. Aunque Darwin en una carta a Wagner admi¬ 
tió que era un punto importante que él había pasado por alto, de su co¬ 
rrespondencia se deduce que Darwin en modo alguno apreció su verda¬ 
dera importancia. Esto en parte fue culpa del propio Wagner. No hay 
duda de que Wagner presentó algunas observaciones importantes en apo¬ 
yo de la influencia del aislamiento, pero no consiguió perseverar en su 
razonamiento con respecto al papel del aislamiento. Wagner, como Dar¬ 
win, pasó por alto la diferencia entre verdadera especiación y evolución 
filática, e insistió en que el aislamiento geográfico era necesario no sólo 
para la multiplicación de la especie sino también para su cambio evolu¬ 
tivo. Darwin y Weismann (1872) se apresuraron a señalar que así no su¬ 
cede. La confusión general sobre el papel del aislamiento, incluso en las 

mentes de los pensadores más claros, destaca de la siguiente observación 
de Weismann (1902:319): 

Seria un grave error suponer (pie todo aislamiento de porciones de una especie 
conduciría de pronto a su transformación en una nueva especie ni incluso, como opinó ' ’* 
primero Moritz Wagner y luego Dixon y Gulick, que el aislamiento sea una condición 
indispensable para la transformación de especies y que no sea la selección, sino exclu¬ 
sivamente el aislamiento'lo que permite la transformación de una especie, es decir, 
su desdoblamiento en varias formas... el polimorfismo de los insectos sociales demuestra’ 
que una especie puede desdoblarse en varias formas dentro de una misma área por 
efecto de la selección natural exclusivamente. 


Afirmaciones semejantes se han hecho por otros contemporáneos. En 
mayor o menor grado todos confunden la evolución filática con la especia¬ 
ción y los individuos morfológicamente distintos con las especies; no con¬ 
siguieron apreciar la importancia de las poblaciones y pensaban que te¬ 
nían que elegir entre selección y aislamiento. Todavía más ciegos fueron 
los primeros mendelianos, en particular Bateson y De Vries (v. pág. 527). 

Los naturalistas entretanto demostraron todavía más concluyentemente 
que la especiación es un fenómeno que implica poblaciones geográfica¬ 
mente. aisladas. Después de Wagner, fue particularmente Gulick (1S87), 
en sus estudios sobre los caracoles Achatinella de las islas Hawai quien 
destacó la gran importancia de la segregación de poblaciones. Su opinión 
de la importancia del aislamiento se confirmó mucho por los malacólogos 


como Kobelt y los Sarasin (véase Capítulo XII) que establecieron espe¬ 
cies pol¡típicas difundidas. Entre los ornitólogos fue particularmente Sec- 
bohm (1888) quien asoció el conocimiento rápidamente creciente de la 
variación geográfica de aves con principios de Wagner. “La evolución 


puede progresar de una edad a otra, pero sin aislamiento no pueden pro¬ 


ducirse nuevas especies. Por mucho que una especie pueda cambiar por 
evolución, los efectos de barrido del cruzamiento impiden que en un mo- 
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mentó dado sea más de una especie”. Seebohm criticó con particular ener¬ 
gía las publicaciones de Romanes que se había esforzado en demostrar 
que el aislamiento geográfico es innecesario y que la “selección fisiológica’ 
es lo único que se necesita para la formación de las especies” (véase 
Capítulo XV). Un número creciente de taxonomistas (por ejemplo Dixon, 
Steere, Staudinger) adoptaron las conclusiones de Wagner durante el de- 
ccnio de 1880 a 1890. 

Tal vez las afirmaciones más lúcidas sobre la especiación geográfica 
fueran las del entomólogo K. Jordán ° (1896). Incluso con más claridad 
que Seebohm reconoció el papel particular del aislamiento y la necesidad 
simultánea de “transmutar” factores durante el aislamiento “Sólo hay un 
modo posible de producirse la bifurcación de una especie en dos o más; 
es la combinación del aislamiento y de factores transmutadores”. Jordán 
parece haber sido el primer biólogo que se ha planteado claramente que 
la especiación es el producto a la vez de la mutación y del aislamiento. 
Wagner había descuidado uno de los dos factores; los darwinistas y des¬ 
pués los mendelianos el otro. Jordán se hizo una idea clara del proceso de 
la especiación geográfica: 


Las razas geográficas así producidas [por aislamiento] debemos suponer que al 
principio son inconstantes, y se hacen cada vez más constantes y divergentes por la 
influencia incesante de los factores transmutadores, y al final devienen una forma 
modificada de modo que nunca se fusionará ni con la forma parental ni con formas 
hermanas, y que, por ello, concuerda con la definición del término de especie ... 
Como este tipo de bifurcación de especies es el único posible [habla como zoólo¬ 
go]... el estudio de variedades localizadas tiene máxima importancia para la teoría 
de la evolución: el estudio de rozas o subcspecies geográficas o de especies incipientes 
es un estudio del origen de especies. 


Aunque Jordán expresó sus conclusiones de modo más conciso que nin¬ 
guno de sus contemporáneos, el estudio de los escritos de los zoólogos sis¬ 
temáticos, progresivos, de principio de siglo muestra claramente con cuán¬ 
ta unanimidad atribuían la multiplicación de las especies al proceso de la 
especiación geográfica. Estas conclusiones unánimes y bien apoyadas eran 
ignoradas totalmente o atacadas acerbamente por los biólogos experimen¬ 
tales contemporáneos, incluyendo los criadores de animales y plantas. Esta 
situación persistió a pesar de los esfuerzos extremados de varios wagne- 
rianos (por ejemplo, Jacobi, 1900; Doderlein, 1902; y en América particu- 


* II-i sido desafortunado y origen de mucha confusión el hecho de que tres biólogos apellidados 
r,,rdan hayan eserho sobre especies y especiación. Para impedir errores ultenores deben ,de,.focarse 
del nodo siRufente- Alexis Jordán, botánico francés (1814-1897) que escnb.n sobre espcc.es ciernen- 
tales" 1 (princfpafmcntc de clonas apomix.as y de series ancuploides) denominadas jordanona» por 
Lcitsy David Starr Jordán (1851-1931), ictiólogo americano, presidente ric la 1 n, ' r ". ?„ r 
Stniford en cuya memoria J. A. Alien propuso el nombre de regla de Jordán . y karl Jordán 
086M957) 11 entomólogo nacido y educado en Alemania que publicó la mayoría de sus .nvesi.gaconcs 
como consirvadór de insectos en el Museo de Ko.hschild en Tring, Inglaterra (Mayr. 19aab). 
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lamiente D. S. Jordán) por ganar partidarios para las opiniones de Wagner. 

D. S. Jordán (1905) escribe que la conclusión de Wagner de “que el 
aislamiento geográfico es un factor o condición de la formación de toda 
especie..., se admite como casi evidente por todo investigador competente 
de las especies... pero los principios sentados por Wagner se han olvidado 
casi universalmente en la literatura actual sobre la evolución”. En par¬ 
ticular D. S. Jordán destaca el punto en que insiste con más frecuencia 
Wagnei, a saber, que formas íntimamente emparentadas (especies o sub- 
especies) se clan en áreas adyacentes. Cuando J. A. Alien sugiere en una 
revisión que esta observación debería llamarse la “ley de Jordán”, Jordán 
(1908) modestamente señala que él no hacía más que insistir en lo que 
Wagner había sentado 35 anos antes. Tenía razón; si hubiera que dar nom¬ 
bre a la ley, debería ser sin duda “ley de Wagner”. Sería fútil intentar 
dar un catálogo exhaustivo de los partidarios de la teoría de la especia¬ 
ción geográfica durante las primeras cuatro décadas de este siglo. Tal 
lista virtualmente incluiría los nombres de todos los taxonomistas que 
han escrito sobre formación de especies animales. Stresemann (1919) v 

Rensch (1929) son los dos representantes más recientes de esta- escuela de 
pensamiento. 

í.a ceguera universal de los genéticos y de los evolucionista? experi¬ 
mentales de que se queja D. S. Jordán parece difícil de entender cuando se 
considera retrospectivamente. Tenía múltiples raíces, la más importante, 
sin duda, era que los naturalistas trabajaban con poblaciones naturales y 
habían por ello aprendido que la especiación es un problema de pobla¬ 
ciones. Los hombres de laboratorio y 1, , criadores se ocupaban de indi¬ 
viduos y de la descendencia de individuos por lo que eran partidarios 
consecuentes de conceptos tipológicos. La situación empeoró por la divi¬ 
sión de la biología en compartimientos durante este período. Se trataba 
del momento de la especializado!! creciente y nadie prestaba mucha aten¬ 
ción al trabajo de los especialistas de otros campos. No había llegado el 
momento en que los naturalistas y los experimentadores unieran sus fuer¬ 
zas. Cuando, rara vez, se considera el problema de la especiación en los 
escritos evolutivos de este período casi siempre se le intenta resolver por 
alguna teoría de especiación simpátrida o por salto. Entre los botánicos, la 
especiación geográfica se ignoraba casi totalmente excepto por unos cuan¬ 
tos autores continentales (por ejemplo, von Wettstein, Cajander). Creo que 
Raur (1932) y Stebbins (1950) fueron los primeros botánicos que destaca¬ 
ron debidamente el aislamiento geográfico entre los factores de especiación. 

El objeto de esta revisión histórica no es sólo mostrar la fuente de los 
diferentes conceptos de que está compuesta la teoría de la especiación geo¬ 
gráfica, sino destacar su edad venerable. Como acaban de tomar cuenta 
de ella los botánicos, paleontólogos y genéticos, a veces se considera erró¬ 
neamente como una teoría “nueva”. Es completamente falso. Las prime- 
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ras enunciaciones se remontan a hace 135 años y el pleno desarrollo de la 
teoría por Wagner tiene más de 90 años; desde entonces ha sido compro¬ 
bada y recomprobada por tres generaciones de sistemáticos. Es uno de 
los ejemplos más interesantes de una teoria fundada de modo estricta¬ 
mente empírico y con la que se contestó el cómo unos 100 anos antes que 

el por qué. , 

Pruebas de la especiación geográfica 

Toda revisión genérica moderna hecha con cuidado aporta nuevas 
pruebas de especiación geográfica. Sin embargo, las pruebas taxonómicas 
no dan más que inferencias y algunos partidarios de los saltos siguen re¬ 
chazándolas. Sabiendo que existen varios modos posibles de especiación 
(Capítulo XV), los investigadores de la evolución tropiezan con una di¬ 
ficultad metodológica. La especiación es un proceso histórico lento y, ex¬ 
cepto en el caso de la poliploidia, no puede nunca examinarse directamente 
por un observador. ¿Existe algún método por el que los acontecimientos 

lentos del pasado puedan reconstruirse y “demostrarse . ... 

Sí existe y este método está bien comprobado porque el evolucio¬ 
nista no es el único que lo utiliza. Todo científico que tenga que interpre¬ 
tar acontecimientos pasados, sea arqueólogo, historiador, geologo o todo 
el que, como el citólogo, haya de estudiar procesos dinámicos que solo 
puede observar en fases fijas definidas (como las fases de la división celu¬ 
lar) se enfrenta con la misma dificultad que resuelve con ayuda del mismo 
método. Evidentemente no puede experimentar, pero, aunque este hecho 
pueda escapar a algunos de los experimentalistas mas entusiastas existen 
otros métodos científicos legítimos además de la experimentación. El mé¬ 
todo más conveniente para nuestro propósito consiste en la reconstrucción 
de una serie esencialmente continua disponiendo las fases fijas en la se¬ 
cuencia cronológica correcta. . ., 

Precisando más nuestro propósito, sería posible, por ser la especiación 
un proceso lento, presentar poblaciones naturales en todas las fases de 
su “devenir una especie”. La cuestión es entonces: ¿Por que fases ha de 
pasar una población en el proceso de constituirse en una especie distinta . 
Darvvin y otros evolucionistas antiguos eran completamente consciente, 
de este modo de abordar el problema y buscaban “especies incipientes . 
Una “variedad”, declaraba Darwin, es tal especie incipiente, pero su estu¬ 
dio de las variedades no fue muy fecundo porque no distinguió entre indi¬ 
viduos variantes y poblaciones variantes. Resulta mas fructífero partir e, 
supuesto de que la especiación es un fenómeno de poblaciones y buscar 
las poblaciones que son especies incipientes o que parece que acaban de 
terminar el proceso de la especiación (“especies nuevas ). La cuestión a la 
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que hay que responder respecto a tales poblaciones es si su pauta de dis¬ 
tribución y otras características concuerdan con la teoría de la especiación 
geográfica. Hay tres tipos de fenómenos que nos proporcionan datos sobre 
esta cuestión: a) niveles de especiación, b) variación geográfica de carac¬ 
teres de especies, y c) casos límites y pautas de distribución. 

Niveles de especiación 

Numerosos grupos de especies, analizados recientemente por toda su 
área de distribución, se ha observado que constan de poblaciones que re¬ 
presentan todas las fases de divergencia hasta llegar a una especiación 
completa (por ejemplo, Huxley, 1942; Mayr, 1942; Dobzhansky, 1951; 

R. R. MiHer, 1948). Como ejemplo, podemos recordar los descubrimientos 
en el genero Drosophila (Patterson y Stone, 1952:548): 

Estamos intentando particularmente demostrar diferentes -irados de divergencia 
y la diferencia correlacionada en factores implicados en las varias estirpes disponibles 
[de Drosophilu]. Estos grados varían desde el aislamiento de estirpes parciales 
(rejileta, pemnstilaris), hasta divergencias subespecíficas (texana-amcricana, fulvimacula- 
flavorepleta), basta especies íntimamente relacionadas (virilis-texana, mojavensis-arizo- 
neiuis), hasta especies de parentesco lejano dentro del mismo grupo de especies, que 
no se cruzarían, y hasta miembros de diferentes grupos de especies y subgéneros de 
Drosophilu que ordinariamente no muestran interés ni intentan conjugarse entre sí. 
Hemos podido mostrar la existencia de algún aislamiento entre subespecies o incluso 
entre estirpes. Creemos que estas pruebas apoyan la opinión de que las diferencias 
entre especies ordinarias se han producido por la acumulación de pasos, pasando por 
estirpes alopátridas y subcspccies alopátridas hasta llegar a especies. 

Situaciones análogas se han descrito en numerosos géneros de inverte¬ 
brados y vertebrados. Un caso conocido es el de los peces "platyfish” de 
América central (grupo de especies Xiphophorus maculatus) excelentemente 
analizado por Gordon y col. (Fig. XVI-1). La especie más septentrional 
(X. couchianus) está restringida a un solo sistema fluvial. Al sur sigue 
X. varia tus, que tiene tres subespecies bien definidas en los estados de 
Tamaulipas, San Luis Potosí y Veracruz, Méjico, de las que la subespecie 
xiphidinm es tan distinta que durante mucho tiempo se ha considerado 
como una especie verdadera. En el extremo meridional se encuentra X. ma¬ 
culatus, famflso por el polimorfismo de la pautas de sus manchas, que se en¬ 
cuentra en numerosos sistemas fluviales desde Veracruz hasta Honduras Bri¬ 
tánica. Las frecuencias de las pautas micro y macromelanóforas difieren 
de río a río y los cruces de poblaciones han revelado otras diferencias 
genéticas, por ejemplo los mecanismos determinantes del sexo. Tenemos 
aquí una serie de poblaciones emparentadas, alopátridas, que demuestran 
todas las fases desde la de raza genética local, a las de subespecie ordi- 
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XIPHOPHORUS COUCHIANUS 
XIPHOPHORUS V VARIATUS 
XIPHOPHORUS V. XIPHIDIUM 
XIPHOPHORUS V. EVELYNAE 
XIPHOPHORUS MACULATUS 


Fie. XVI-1. Distribución de las especies y subespecies que constituyen la superespecie 

Xiphophorus maculatus. (Según Rosen, 1960.) 


liaría, subespecie casi específicamente distinta (xiphidium), y especie ver¬ 
dadera (conchianus). 

Los descubrimientos en otros grupos de especies recientemente anali¬ 
zados confirman plenamente lo que liemos señalado en Drosophila y Xi- 
phophorus. Observamos que, en todo género que evoluciona activamente, 
existen poblaciones que se distinguen difícilmente unas de otras, otras que 
son subespecies, otras que han alcanzado casi el nivel de especie y final¬ 
mente otras que son especies genuinas. A veces éstas son todavía alopá- 
tridas; en otros casos, las más distintas pueden haber sobrepasado ya los 
márgenes de sus parientes más inmediatos. Impresiona observar la jerar¬ 
quía completa de los sucesivos niveles de especiación sin mirar un solo 
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fósil. El hecho de que estas poblaciones cada vez más distintas perma¬ 
nezcan alopatridas hasta haber alcanzado el nivel de especie constituye 
una de las mas importantes pruebas de especiación geográfica 

Igualmente impresionante es un estudio de la historia de la coloniza- 
cion de arcas aisladas. En los casos de la fauna aviar australiana (Mayr 
1 J44) >' nortramcricana (Mayr, 1946a) he mostrado que los primeros im 
nugi antes pi oceden tes de Asia han evolucionado dando nuevas familias 
y géneros y estos últimos, posteriormente, nuevas especies o subespecies 
en tanto que los colonizadores más recientes no han comenzado aún a for¬ 
mar especies. También aquí tenemos una estrecha correlación entre grado 
y ( uracion) del aislamiento geográfico y nivel de especiación. Silas (1956) 
ha observado lo mismo en los peces de agua dulce de Ceilán. De las 56 es¬ 
pecies indígenas de Cedan, 2 han alcanzado el nivel genérico, 10 el espe¬ 
cifico y 10 <4 subespecífico; 34 especies siguen siendo taxonómicamente 

idénticas a peces de la India continental. Análisis semejantes se han hecho 
en muchas arcas aisladas. 

1m unidad de especiación. La subespecie se considera la "especie inci- 

¡íq"‘ e “ f an P arle tlc la literatura sobre la evolución. Goldschmidt 
(195-a:84) plantea correctamente la cuestión de si la subespecie, por ser 
una respuesta meramente ecotípica al ambiente local, tiene gran parte del 
potenma 1 de una especie incipiente. Como hemos señalado antes (Capítu¬ 
lo XIII) es ínsula geográfica y no la subespecie lo que constituye la es¬ 
pecie incipiente Una ínsula geográfica, si se ha establecido recientemen¬ 
te, puede sei todavía indistinguible de la especie de que procede, o puede 
constar de una sola o de varias subespecies. El concepto de especie inci¬ 
piente esta, pues, correlacionado fluidamente con las categorías intraespe- 

cificas del taxonomista. Lo que realmente debe estudiar el investigador de 
la especiación es la ínsula geográfica. 

Dos corolarios de la teoría de la especiación geográfica son que debe 

existir variación geográfica en los caracteres de las especies y que la pauta 

(le distnbucion de las poblaciones naturales debe reflejar la ruta de la 

especiación geográfica. Todo hecho que apoye estos corolarios constituye 

una prueba mas de la especiación geográfica. Estos hechos se presentan 
en las secciones que siguen. 


La variación geográfica de los caracteres específicos 

Se pueden resumir las pruebas presentadas en el Capítulo XI diciendo 
que lodo carácter que se haya descrito como característico de una especie 
se sabe que esta sometido también a variación geográfica. Especial interés 
olrecen los caracteres de especie (estudiados en los Capítulos IV v V) 
que facilitan la simpatría de las especies emparentadas; a saber, los meca¬ 
nismos de aislamiento y los factores de incompatibilidad ecológica. Si la 
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especiación es geográfica, estas dos series de caracteres deben estar mucho 
más sometidas a variación geográfica que los caracteres morfológicos. Esta 
conclusión, de hecho se apoya en muchas pruebas. 

Propiedades ecológicas. En toda especie difundida que se haya estu¬ 
diado cuidadosamente se ha observado que existen poblaciones, represen¬ 
tativas geográficamente, que difieren entre si en mayor o menor grado en 
su ecología. En el zorzal insular (Turdus poliocephalus), las poblaciones 
de Bougainville y Kulambbangra en las islas Salomón viven en bosques de 
alta montaña a altitudes superiores a 2 000 metros. En la inmediata isla de 
Rennell la especie se da sobre tierras bajas y puede vivir sobre arrecifes 
de coral a lo largo de la costa. La especie Bhipidura rufifrons muestra 
una variabilidad similar de necesidades ecológicas. En un grupo de islas 
se da bien en bosques bajos costeros, bien en bosques de lluvias de tierra 
baja, bien en bosques de la montaña. El zarcero de Wilson (Wilsonia 
pusilla) de Norteamérica se da en pantanos musgosos canadienses, en 
el este, mientras que se encuentra en chaparrales y en otras áreas ex¬ 
puestas al calor y bastante áridas del oeste. La considerada raza del zorzal 
Luscinia akaliige vive sobre las montañas del Japón por encima de 1 000 
metros y anida en el suelo; la denominada raza tanensis de las Siete Islas 
se da al nivel del mar y anida en huecos de los árboles a 1-3 metros del 
suelo (Jalm, 1942). La extensa variación geográfica en la utilización del 
habitat de los herrerillos de Eurasia (Partís) se ha descrito con detalle por 
Snow (1954b). Otros casos se han estudiado por Mayr (1942, 1951a), Strcsc- 
mann (1943), Stegmann (1935). Huxley (1942) y Hamilton (1962). La va¬ 
riación geográfica en la ocupación de habitat no está, en modo alguno, 
limitada a los mamíferos y aves. Ciertas especies de mosquitos, como 
Anophéles pseudopunctipennis, A. bellator y A. labranchiac penetran en 
las casas en parte de su margen geográfico, pero no lo hacen en otros (11o- 
zeboom, 1952). En la mayoría de los casos las exigencias de nicho de una 
especie permanecen notablemente constantes sobre amplias áreas donde 
las poblaciones sean contiguas y se produzca sin impedimento el flujo de 
genes. Los desplazamientos ecológicos son característicos de ínsulas geo¬ 
gráficas o de zonas de contacto secundario. 

Es fácil ver que tales desplazamientos preadaptan las poblaciones para >- 
una simpatría eventual. Sobre la base de las observaciones disponibles \o 
me atrevería a sospechar que la exclusión ecológica (Capítulo IV) de es¬ 
pecies incipientes está en la mayoría de los casos bien establecida antes 

de que se establezca el contacto secundario. 

Mecanismos de aislamiento. La barrera de esterilidad es el mecanismo 
de aislamiento para la variación geográfica de que tenemos mejores prue¬ 
bas. Las primeras observaciones de esterilidad parcial entre razas gcogu- 
ficamente distantes de la misma especie han sido revisadas por Dobzhansky 
(1951), Ford (1949), Huxley (1942), Mayr (1942), Patterson y Stone (1952) 
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y Rensch (1929). El género bien estudiado Drosopliila proporciona muchos 
ejemplos. En D. pallidipennis no existe ningún aislamiento sexual entre 
una subespecie de Veracniz, Méjico, y una de Sao Paulo, Brasil, y machos 
y hembras se cortejan al azar. El emparejamiento de cromosomas en los 
cromosomas de las glándulas salivales de larvas híbridas es casi perfecto, 
sin embargo los machos F, son tan estériles como machos F, híbridos 
de especies (Patterson y Dobzhansky, 1943). Otras especies de Droso- 
phtla en que se han observado barreras de esterilidad entre razas geo¬ 
gráficas son D. peninsularis, D. macrospina, D. athabasca, D. virilis (Pat¬ 
terson y Stone, 1952), D. tropicalis (Townsend, 1954), D. cardini (Heed y 
Krishnamurthy, 1959) y D. paulistorum (Ehrman, 1960a). La reducción de 
la fertilidad se ha observado también en cruzamientos entre copépodos 
(Tisbe reticuUita) procedentes de Inglaterra y de la laguna veneciana 
(Battaglia, 1956) y entre varias poblaciones de Tigriopus fulvus (Bozic, 
1960), para citar casos de animales marinos, en un caracol de agua dulce 
sudamericano (Paracnse, 1959), y en otras numerosas especies terrestres, 
de agua dulce y de agua marina (por ejemplo, Kawamura y Kobayashh 
1960, Chabaud, 1954). Aunque la mayor cantidad de esterilidad suele pro¬ 
ducirse entre las poblaciones más distintas, la cantidad de esterilidad no 
está totalmente correlacionada con la distancia. Poblaciones bastante dis¬ 
tintas resultan a veces más fecundas entre sí que cada una de ellas con • 
poblaciones mucho menos alejadas. 

Las barreras otológicas constituyen el mecanismo de aislamiento más 
importante en los animales. Desgraciadamente, las pruebas de la existen¬ 
cia de tales barreras entre razas geográficas de una especie son escasas. 
El aislamiento sexual incipiente en la lagartija acuática japonesa Trituras 
pyrrhogaster ha sido establecida para razas procedentes de las islas Ama- 
mioshima, Kyushu y varios puntos de Honshu (Kawamura y Sawada, 1959). 
El aislamiento es casi completo, incluso entre dos poblaciones de las islas 
Honshu. Sin embargo, los híbridos son perfectamente viables. La desapa¬ 
rición del galanteo entre machos y hembras de diferentes razas parece 
deberse a que no es adecuado el estímulo químico mutuo. La labor pri¬ 
mera sobre variación geográfica de mecanismos de aislamiento entre ani¬ 
males esencialmente olfativos (que reaccionan a estímulos químicos) se hizo 
por criadores de mariposas. Standfuss (1896:107) observa en la mariposa 
atigrada (Panaxia dominula) que las hembras recién salidas del huevo de 
la subespecie italiana persona [itálica] cuando se exponen cerca de Zurich 
(Suiza), atraen a pocos machos de la subespecie nativa dominula, aunque 
aparecen en gran número en un lugar inmediato donde se dejan hembras 
salidas del huevo de la dominula nativa. Se comienza también a encontrar 
pruebas de la variación geográfica de los mecanismos de aislamiento en 
Drosophila (por ejemplo, Koref-Santibáñez y del Solar, 1961). Según Goetze 
y Schmidt (1942) el zángano (Apis mollifica) tiene un órgano especial olía- 
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livo que varía geográficamente y que puede resultar importante en el ga¬ 
lanteo. Sería interesante saber si esta diferencia en el olfato es lo que impi¬ 
de el cruzamiento de las abejas europeas con la india aunque se cree que 
están unidas por una serie de poblaciones graduales. 

Las pruebas de la variación geográfica del aislamiento etológico basado 
en estímulos visuales se limitan casi totalmente a inferencias. Las plumas 
de aves del paraíso (Paradisaeidae) varían geográficamente hasta un grado 
tal que cabría esperar diferencias en las posturas de galanteo y en las res¬ 
puestas de las hembras, particularmente en los géneros Astrapia, Parotia 
y Poradisaea. Un análisis de tales diferencias resultaría particularmente in¬ 
teresante, ya que en estos géneros están representados todos los grados de 
especiación. En dos especies de cangrejos (Uca princeps y U. beebei) los 
machos procedentes de Ecuador poseen pautas de color nupcial más avan¬ 
zadas que los de Panamá (Crane, 1944). Se dan diferencias de conducta 
entre razas geográficas de aves (Curio, 1961; McKinney, 1961), pero se 
desconoce hasta qué grado el hecho afecte los mecanismos de aislamiento. 

La variación geográfica del canto, importante mecanismo de aislamiento 
en las aves, es frecuente. Benson (1948) encuentra una variación geográ¬ 
fica manifiesta de canto en 33 de 210 especies de aves africanas examina¬ 
das por él. Varios casos han sido revisados por Mayr (1942). El herrerillo 
del Pacífico (Acrocephalus), por ejemplo, posee en la isla de Guam un 
canto tan hermoso que el ave se denomina el herrerillo ruiseñor; en otras 
islas el canto es corriente, y en Pitcairn parece haberse perdido. Lack y 
Southern (1949) han descrito numerosas diferencias de canto en especies 
europeas de aves observadas entre Inglaterra y Tenerife. El canto nupcial 
es el mas importante mecanismo de aislamiento de muchos ortópteros. En 
este grupo también se ha descrito variación geográfica de canto (por ejem¬ 
plo, véase Cantrall, 1943), pero en vista de las numerosas especies gemelas, 
aún no descritas, de saltamontes, ninguno de los casos registrados parece 
establecido de modo inequívoco. Se han señalado (Bogert, 1960) varios ca¬ 
sos de variación geográfica en las llamadas de los anuros, y el perfeccio¬ 
namiento de la especiación por este proceso parece probable al menos en 
un caso (Blair y Littlejohn, 1960). 

Aunque las armaduras genitales de los insectos ya no se consideren im¬ 
portantes mecanismos de aislamiento, tiene interés señalar que existe mucha 
variación geográfica en estas estructuras (véase Capítulo V). Vanderplanck 
(1948) ha demostrado que los genitales de moscas tsetsé (Glossina) proce¬ 
dentes de diferentes regiones pueden variar tanto, a veces, que una cópu¬ 
la de individuos que pertenezcan a dos subespecies determina la muerte 
de la hembra, como por ejemplo en el caso de G. palpalis (véase también 
Machado, 1959). La fuerte variación geográfica de la estructura de los 
genitales se ha demostrado en peces (Rosen y Gordon, 1951), insectos, 
arañas, crustáceos y moluscos. 
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En último término, todas estas diferencias de fecundidad, estructura, 
ecología y conducta entre razas geográficas de una misma especie no son 
sino reflejo de una diferencia general en su constitución genética. Cuanto 
mayores sean las barreras que se oponen al flujo de genes entre poblacio¬ 
nes y más intensa su necesidad de adaptación local, mayor será la reestruc¬ 
turación genética y mayor la probabilidad de cambios en los componentes 
de los mecanismos de aislamiento. De la magnitud de las alteraciones ge¬ 
néticas en las razas geográficas dan idea los trastornos de desarrollo en los 
cruzamientos de razas de Rana pipiens (Moore, 1946) y Rana temporaria 
(Kawamura y Kobayashi, 1959), los trastornos registrados con frecuencia 
en la determinación del sexo (por ejemplo, Goldschmidt, 1934 en Lyman- 
tria), el cambio de dominancia (Ford, 1949) y otros aspectos de variación 
geográfica que consideraron en el Capítulo XI. 

Considerando el enorme número de especies existentes, hay que admi¬ 
tir que el estudio de la variación geográfica de la estructura genética de la 
especie está en la infancia. Sin embargo, pueden hacerse algunas genera¬ 
lizaciones. Aunque no haya dos poblaciones de animales sexuales genética¬ 
mente idénticos, las diferencias entre poblaciones que intercambian genes 
libremente suelen limitarse a cambios relativamente intranscendentes en 


las frecuencias de genes y en las ordenaciones de cromosomas. Los cruza¬ 
mientos entre tales poblaciones, aunque sean fenotípicamente diferentes, no’ 
se traducirán en serios trastornos de desarrollo, esterilidad, razones abe¬ 
rrantes de sexos, intersexos, ni en otras manifestaciones de incompatibi¬ 
lidad genética. Cuanto más barreras extrínsecas se opongan al flujo de 
genes y mayor sea la distancia de las poblaciones, tanto mayor es la pro¬ 
babilidad de un profundo cambio genético. El efecto cohesivo del flujo 
de genes y la importancia de la ruptura geográfica para la reconstitución 
genética (Mayr, 1954a) se reflejan abundantemente en las pautas de la 
variación geográfica. 


Casos límites ij pautas de distribución 


La ínsula geográfica es la unidad clave en el proceso de especiación 
geográfica. Teóricamente habría la posibilidad de encontrar ínsulas en todas 
las lases de especiación. Además, especies nuevas, deberían encontrarse con 
frecuencia bien como especies alopátridas de la especie de la que se ha¬ 
yan bifurcado o bien comenzando apenas a superponer los márgenes. Sería 
posible encontrar ínsulas que poseyeran algunos de los atributos de especies 
pero que carecieran de otros (“casos límites”). Finalmente, debería haber 
fragmentos de especies que consten de ínsulas previas que no hayan conse¬ 
guido adquirir mecanismos de aislamiento plenamente eficaces antes de 
reunirse con la especie parcntal, a lo largo de zonas de hibridación se- 
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PARDO 
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RUFA 


P PlCUMNUS 


Fio. XVI-2. ñamas cíe la especie . . - 

antiguo; linea de puntos, grupo más reciente que el anterior; 1 
reciente de todos. B = la especie íntimamente emparentada D. b 
ñus , resultado de una doble invasión de Célebes por hottentott 
márgenes de las nueve formas, cuyas colas se muestran en la ^ 
son típicas de la especie; las colas de las formas periféricas 1-3 
especializadas en diversas direcciones. (Según Mayr y 


Fie. XVI-3. Aislamiento y especialización ¡jara vivir en la sabana de tres trepadores (Climac- 
teris picumnus ) de Australia. Una forma distintiva está asociada con cada una de la» áreas 
boscosas principales de sabana. La expansión secundaria del margen de C. viclanura lia 
dado lugar a una zona común con C. picumnus en el norte. Las flechas anchas densas 
indican las barreras de distribución, cada una de las cuales es un distrito seco que carece 
del habitat conveniente. Las flechas sobre el continente indican ampliaciones secundarias 

del margen. (Según Keast, 1961.) 


náfica se revisarán en la sección siguiente. Cara mas aeranes mu « 

ios a la literatura citada. Podemos clasificar los diversos tipos de casos J 

límites en_si£te..categorías. . 

(i) ínsulas periféricasj Las ínsulas más distintas de una especie están M 

casi slemprTlituadas a lo largo de la periferia del margen de la especie J 

(Mayr, 1951a). La mayoría de las especies politipicas de los grupos M 

analizados de animales poseen tales ínsulas periféricas. Son cas. mvana- | 

blemente una fuente de discordia entre los taxonomías, algunos de los T| 

cuales las consideran “todavía” subespecies y otros ya casi especies. Una & 

decisión inequívoca sólo resulta posible mediante un análisis exper.men- J 

tal de aislamiento sexual, de fecundidad de los híbridos y de compatibilidad - | 

de desarrollo. En el drongo estrellado (Dicrurus hottentottus) hay cas. una jj 


otros géneros aviares Junco, Ptilinopus, Ducula, Tamjsiplera, Dicaeum, y 
Rhipidura (Mayr, 1942, 1951a). El ratón campestre Clethrionomijs glareo- 
lus lia desarrollado un número de poblaciones aisladas sobre islas del oeste 
de las Islas Británicas (Skomer, Mull Raasay) y de Francia (Jersey) que 
se consideran especies genuinas por muchos autores (Steven, 1953; Cook, 
1961). Las poblaciones más periféricas del silbador dorado (Pachycephála 
pectoralis), las de Nueva Caledonia, Tonga y Samoa han alcanzado bastan¬ 
te claramente el nivel de especie, en tanto que las de los grupos de islas 
(corno las Molucas, Tenimber, Bismarck, Salomón y Nuevas Hébridas) que 
están más próximas al centro del margen de la especie suele considerarse 
que sólo se han diferenciado hasta el nivel de subespecie (Galbraith, 1956). 
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Podría citarse en esta sección una gran parte de la literatura taxonómica 
pero sólo mencionaré dos estudios más, el de Klauber (1956) sobre serpien¬ 
te de cascabel (Crotalus) y el de Keast (1961) sobre ínsulas periféricas entre 
especies australianas de aves (Fig. XVI-3). Cada isla o grupo de islas está 
situado enfrente de un continente como son Islas Británicas, Ceilán, For- 


mosa, el Ryukyus, Japón y Tasmania y ha dado lugar a ínsulas periféri¬ 
cas. Un análisis experimental del aislamiento en la reproducción demues¬ 
tra que una forma considerada como especie no ha alcanzado todavía este 
nivel (por ejemplo, véase Kawamura y Savvada, 1959 para Triturus ensi- 
gaster), o, por el contrario, que formas consideradas subespecies ya se 
han aislado cu la reproducción. Así se mostró, por ejemplo, por Chirlo* y 
Shcppard (1955) en las formas americanas del grupo Paptíio machuon y 
por Moore (1954) en las poblaciones del oeste australiano en algunos gé¬ 


neros de ranas. 

La mayoría de las ínsulas son casos “límites”, es decir, poseen algunos 
pero no todos los atributos de nueva especie, con mecanismos de aisla¬ 
miento más o menos desarrollados. Existen muchos más casos de lo que 
cabría sospechar de un estudio de la literatura sistemática. La rigidez de 
la nomenclatura zoológica obliga al taxonomista a registrar las formas lí¬ 
mites como subespecics o como especies. Desde fuera nunca se podría 
sospechar el gran número de casos interesantes de intermedios evolutivos 
enmascarados por el carácter al parecer decisivo de las designaciones de 
esp ecie y subespecie. 

2) Superespecies .] Las poblaciones alopátridas son a veces tan distintas 
que' no cabe dudar de que han alcanzado el nivel de especie. Renscli 
(1929) propuso para tales grupos de especies alopátridas el término alemán 
de Artcnkreis, que encuentra en el término superespecie (Mayr, 1931) un 

equivalente internacional apropiado. 

Una superespecie consta de un grupo monofilético de especies total o 
esencialmente alopátridas que morfológicamente difieren demasiado para 
ser incluidas en una sola especie. El principal carácter deTTsu pgrespecje 
es que geográficamente presenta en lo esencial el cuadro de una especie 
politípica, pero las poblaciones alopátridas son tan distintas, morfoló¬ 
gicamente o de otro modo, que se ha supuesto que están aisladas en la 
reproducción. En algunos casos, se ha confirmado ulteriormente por expe¬ 
rimentos de reproducción o de selección de la pareja (por ejemplo, Blair 


y Littlejolm, 1960). 

Las superespecies son muy frecuentes entre aves y Mayr (1940, 1942) ha 
dado muchos ejemplos. Las aves del paraíso de los géneros Astrapia (Figu¬ 
ra XVI-4) y Parotia, por ejemplo, son superespecies. Diez de las 19 especies 
de drongos pertenecen a dos grandes superespecies que constan de 4 y 6 

especies alopátridas (Mayr y Vaurie, 1948). 

Las superespecies no son excepcionales. Suponen un porcentaje re- 
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splendidissimo 


mayen 


stephaniae 


Í13 6 nnr 7 n , LÍ eVad ° dc catla fa “™- Existen 17 superespecies 
, por ciento) en las 135 especies de aves de las islas Salomón. Casi la 

tercera parte de las especies de las aves australianas pertenecen a superespe- 
ues (keast, 1961). Rensch (1933, 1934) ha tabulado su existencia en varios 
guipos animales y ha registrado sus porcentajes en varias faunas. Por ejem¬ 
plo, entre las Clausiliidae (caracoles) europeos hay no menos de 10 superes- 
pecies, ademas de 16 especies poli típicas. Las superespecies son también 
recuentes en los ratones del género Peromyscus (Blair, 1950). La pauta 
de distribución de muchos grupos de especies de insectos de la región 
insular indoaustrahana es también la propia de las superespecies. 

Las superespecies parecen ser hasta más frecuentes que en las aves 
en grupos dc animales con menos facilidad de dispersión. Hubbs y Miller 
desenlien muchos grupos de especies alopátridas en peces de agua dulce 
en paificular en las regiones desérticas del oeste de EE. UU. Por ejemplo 

3 superespecies en los peces ciprinodontos de la región de 

íQfin r aUey i (( ;'¡} )niwdon ’ Empetrichthys, Crenichthys) (Miller, 1948, 
1961) Considerable numero de factores de esterilidad se han acumulado 

va entre especies solo separadas desde el último Pluvial. Algunos cruza- 
mientos como Cyprinotlum salinas ¿ X C. macularias 9 (Colorado infe¬ 
rior) tallan completamente. Las superespecies son frecuentes en los anima- 
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les marinos. Por ejemplo, entre los erizos de mar tropicales casi todos los 

géneros contienen una superespecie (Mayr, 1954b). 

Uno de los casos mejor analizados de superespecie es el del complejo 
de especies de turbelarios Dugesia gonocephala. El aislamiento en la repro¬ 
ducción de las especies alopátridas se ha confirmado experimentalmente 
(Benazzi, 1949, 1950). En tanto que D. gonocephala tiene un margen am¬ 
plio y esencialmente continuo al norte de Europa y de Asia, la mayoría de 
las poblaciones mediterráneas están aisladas. Aunque se mantengan seme¬ 
jantes entre sí en su aspecto general, difieren en la morfología del aparato 
copulador v son estériles cuando se cruzan. Entre los miembros de esta su- 
perespeeie cuenta D. ctrnsca (Toscana), D. iloana (Elba), D. sicula (Sicilia), 

D. benazzii (Cerdeña). Las superespecies son particularmente frecuentes 
en especies con pautas de distribución insular, como se dan en las islas 
oceánicas, en las regiones montañosas y en cavernas. El problema de la 
espeeiación en cavernas recibe creciente atención. Para el Asellus caver¬ 
nícola, véase Bresson (1955); para las pautas de distribución de los escara¬ 
bajos en las cavernas, véase Krekeler (1958) y Barr y colaboradores (1960). 
Las cinco especies de escarabajos coprófagos que no vuelan del genero 
Mticotrupes, en el sudeste de Estados Unidos forman una superespecie 
bien analizada (Olson, Hubbell, y Howden, 1954). Viven en islas de 
llanuras o colinas arenosas separadas por pantanos u otros habitats no 

arenosos. 

La frecuencia de superespecies en un grupo de organismos es, en gran 
parte, función de los caracteres fisiográficos del área en que se producen. 
El archipiélago indoaustraliano ofrece una situación ideal para el afe a¬ 
miento V se ha traducido en la producción de superespecies en casi todos 
los tipos de organismo que allí se encuentran (véase, por ejemplo Ioxopeus, 
1930; van der Vecht, 1959). Los organismos bcntónicos de mares profun¬ 
dos están restringidos a simas hondas más o menos aisladas, y estas sepa¬ 
raciones dan lugar a grupos de especies alopátridas, y lo mismo sucede con 
los animales cavernícolas. Entre los animales terrestres continentales las 
superespecies son más frecuentes en grupos en los que el habitat suma¬ 
mente específico o las exigencias edáficas favorezcan el fraccionamiento 

del área de distribución. , . C1 

Las especies de una superespecie forman una unidad taxonómica o falo- 

genética como descendientes de una sola población ancestral. Comentarios 
para el modo de tratar taxonómicamente a la superespecie pueden leerse 
en Mayr, Linsley y Usinger (1953). Es aconsejable definir ampliamente el 
término “superespecie” y aplicarlo también a casos de ligera superposi¬ 
ción de los márgenes de las especies componentes. Siempre que exista una 
superposición de márgenes en gran escala es mejor hablar de grupos de 
especies”. La superespecie es una fase interesante de la evolución y un 
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ejemplo particularmente convincente de la naturaleza geográfica de la es- 
peciación. 

3) Semicspecies. He designado a las especies alopátridas de que está 
compuesta una superespecie con el término de semicspecies (Mayr, 1940). 
Lorkovic (1953, 1958) ha sugerido con razón que sería más conveniente 
ampliar el término para que designara poblaciones que han recorrido en 
parte el proceso de la espeeiación. El intercambio de genes sigue siendo 
posible entre las semicspecies. Pero no tan libremente como entre pobla¬ 
ciones coespecíficas. Estoy de acuerdo con esta enmienda constructiva. En 
las mariposas del grupo Erebia tyndarus, Lorkovic ha encontrado varias 
poblaciones, como calcarías de los Alpes Julianos, que están parcialmente 
aislados en la reproducción de las emparentadas más inmediatas. Los taxo- 


nomistas conocen moscas como Musca domestica cuthbertsoni y M. d. cur- 
viforceps que están parcialmente aisladas en la reproducción, entre sí y de 
M. d. domestica (Saceá, 1957; Saccá y Rivosecchi, 1958). Existe un com¬ 
pleto aislamiento sexual entre cuthbertsoni <J y curmforceps 9, en tanto 
(pie el aislamiento resulta despreciable en el cruzamiento recíproco. Tam¬ 
bién se han registrado bajo este epígrafe algunos casos de aislamiento pár- 
eial en la reproducción entre razas de Drosopliila. 

4) Zonas de contacto secundario ij espeeiación incompleta. Cuando una 
ínsula geográfica'restablece contacto con la especie parental (por ruptura 
de la barrera de aislamiento) antes de que se hayan perfeccionado los 
mecanismos de aislamiento, se desarrollará una zona híbrida en la zona 


de contacto (Capitulo XIII). La hibridación puede ser fortuita o muy res¬ 
tringida, como en el caso de Sphyrapicus descrito por Ilowell (1952). La 
adquisición de diferentes preferencias de habitat puede reducir la anchu¬ 
ra del cinturón híbrido o impedir totalmente la hibridación (Capítulo VI). 
Aunque la espeeiación geográfica no haya avanzado en estos casos hasta 
completarse, tales casos de intergradación secundaria son ejemplos de la 
naturaleza geográfica de la espeeiación incompleta. 

5) Superposición parcial. La invasión del margen geográfico de una 
especie parental o hermana por una especie recientemente formada, es una 
prueba concluyente de espeeiación completa. La pauta de distribución ge¬ 
neral de los descendientes reunidos de la especie parental es, con frecuen¬ 
cia, en gran parle todavía alopátrida, excepto en zonas menores o mayores 
de superposición marginal. Un número casi infinito de tales casos se re¬ 


gistra en la literatura taxonómica. Por ejemplo, Mertens (1943) da pruebas 
de (jiie los cocodrilos del grupo Crocodilus niloticus-palustris, una vez for¬ 
mó una sola superespecie en el Viejo Continente. Sin embargo, Crocodilus 
porosus, probablemente en tiempos limitado a Sumatra y península Ma¬ 
laya, ha dilatado su margen y ahora se superpone ampliamente con min- 
dorensis y novac-guincac. Análogamente, en el Nuevo Continente la es¬ 


pecie Crocodilus aculas superpone hoy ampliamente su margen con los de 
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rhombifer v moreletii, que probablemente antes eran alopátridas. Coi 
(1944) sugiere una historia semejante para las especies europeas del género 
Rana. Las especies estrechamente emparentadas y que, evidentemente, an¬ 
tes eran alopátridas, arvalis, agilis y temporaria, ahora se superponen. Otros 
casos recientemente analizados se producen en el género de peces Menidia 
(Gosline, 1948), en los “ílowerpecker” del género Dicaeun (Mayr y Amadon, 
1947) y en los martines pescadores del género Tanysiptera (Fig. XVI-5). 
Durante la época Pleistocena la especie T. lujdrocharis estaba aislada en 
una isla que iba desde las islas Aru hasta la desembocadura del río Fly y es¬ 
taba separada de la forma continental galatea por un estrecho. Cuando este 



^P> 

KiC. XVI-5. Distribución de los martines pescadores del gri po Tanysiptera hidrocharis- 
tialatea en la región de Nueva Guinea. Las tres formas continentales (1, 2, 3) apenas se 
distinguen. Las poblaciones insulares (4-8) son notoriamente diferentes y la mayoría de 
días se consideraron inicialmente como especies distintas. Las islas Aru (ll x ) y el sur de 
Nueva Guinea originalmente formaron una isla, en la que se diferenció la forma hydrocharis 
(II). Cuando el sur de Nueva Guinea se unió a la isla principal (a lo largo de la linca 
de trazos), las subespecies del sur de Nueva Guinea (3) invadieron el área, y el hecho de 
que no se cruzara con hydrocharis (//) demuestra que la última había llegado a consti¬ 
tuirse en especie durante el aislamiento. (Según Mayr, 1954a). 

estrecho se llenó por arrastres aluviales de las montañas de Nueva Gui¬ 
nea, tierra firme unió la isla con el continente de Nueva Guinea, y galaica 
pudo invadir el margen de hydrocharis , donde las dos especies viven ahora 
una junto a otra sin cruzarse y sin concurrencia ecológica apreciable. En 
los lagos y océanos, análogamente, la fusión de mares y bahías previa¬ 
mente aislados ha permitido superponer especies recién surgidas, como ha 
mostrado Sviirdson (1961) para el período Pleistoceno europeo. 

La lavandera blanca de Europa y Asia, Alotacilla alba, ha desarrollado 
dos especies esencialmente alopátridas en la periferia de su margen. Sin 
embargo la india A/, maderaspatensis ha invadido el margen de Ai. alba 
en Cachemira y Ai. alba ha invadido el margen de la japonesa, Ai. gran¬ 
áis, en Hokkaido y norte de Honshu. No hay cruzamiento en estas zonas 
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de superposición. Servcnty (1953) y Keast (1961) han recogido varios casos 
en Australia como los de Mijzantha fiad gula y melanolis, y de Petroica 
multicolor y g oodenovii. Toxopeus (1930) ha realizado un estudio particu¬ 
larmente detenido de grupos de especies entre las mariposas de la familia 
Lycacnidae. En el grupo Acytolepis puspa, en el grupo Surcadla drama 
y en el grupo Horsfieldia narada existen numerosas superposiciones margi¬ 
nales. Varias especies recientemente surgidas de Trituras en Europa mues¬ 
tran superposición en su zona de contacto (Spurway, 1953), por ejemplo 
marmoratus ibérica y cristatus centroeuropea en Francia, helvéticas ibérica 
y vulgaris en Francia, boscai ibérica y alpestris (en España) y posible¬ 
mente c. cristatus y c. carnifex en la parte más alta de Austria. Las mos¬ 
cas tsetse (Glossina) presentan varias de estas superposiciones que indi¬ 
can una especiación recientemente terminada (por ejemplo, Machado, 
1959:67). 

Hemos dado unos pocos ejemplos seleccionados de una vasta literatura. 
Las superposiciones marginales en estos grupos, por lo demás alopátridas, 
cltí especies son muy frecuentes en los organismos marinos. No se pretende 
que cada una de estas superposiciones demuestre una especiación recién 
cumplida; sin embargo, es seguro en la mayoría de los casos recogidos. 

Las superposiciones marginales con frecuencia indican la ruta de la espe¬ 
ciación geográfica. 1 

6) Invasiones múltiples. Las áreas bien aisladas como islas, cimas mon¬ 
tañosas, o cavernas están a veces habitadas por dos o más especies de un 
grupo de especies extendido que en las restantes partes está representado 
por una sola especie. Tales situaciones con frecuencia se consideraban 
antes como resultado de una especiación simpátrida. Ahora resulta evi¬ 
dente que la interpretación correcta es la otra: la existencia de dos o más 
especies en un habitat aislado es el resultado de invasiones múltiples. Esta 
interpretación fue expuesta ya en 1872 por Weismann, para explicar la 
coexistencia de dos especies similares de Papilio (machaon y hospiton) en 
Córcega y Cerdeña. Posteriormente fue sobre todo Strescmann (1927- 
1934) quien destacó la importancia de las invasiones dobles. Mayr (1942, 
1951a) ha dado largas listas, y han recogido más casos Lack (1947a) en las 
islas Galápagos y Ripley (1949) en la India y Ceilán. No hay apenas isla 
hien aislada en la que no se haya registrado algún caso de doble inva¬ 
sión. Con respecto a las aves conocemos casos en las islas Canarias, Sa- 
moa, Australia, lasmania, Kauai, Ceilán, Andamans, Luzón, Célebes, Flo¬ 
res, Kulambangra, 'Comoras, Tristán da Cunha, Juan Fernández, Norfolk, 
Antipodes, y en muchos otros lugares. Sin embargo no existe ningún caso 

en las islas continentales recientes tan fácilmente accesibles como la Gran 
Bretaña. 

Invasiones dobles se conocen no sólo en las aves sino en los lagartos, 
caracoles, mariposas, coleópteros, Drosophila y otros insectos. Zimmcrman 
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(1948) muestra que gran parte de la especiación en las islas Hawai se debe 
a este factor. Montañas aisladas como el pico de Bonthain (sur de las 
Célebes), el monte Kinabalu (Borneo) y las colinas Nilgiri (sur de la India) 
también manifiestan este fenómeno. El intercambio de fauna entre el sud- 



Fie. XVI-G. Fases sucesivas (1-6) en la especiación (le los “mollee thickhcads” australianos 
(Pachycephála), La distribución actual se muestra en el mapa 6, con P. mfogularis señalado 
por el urea negra y las áreas oriental y occidental de P. inomata por las zonas de puntos. 
Las expansiones y contracciones del margen están correlacionadas con cambios de vege¬ 
tación causadas por desplazamientos de cinturones de lluvia. (Según Keast, 1961, donde 

pueden verse más detalles.) 

este y sudoeste húmedos de Australia a través de un pasillo árido se lia 
traducido en numerosas invasiones múltiples (Fig. XVI-6; Keast, 1961; 
Littlejohn, 1961). Hasta abora no se han estudiado a fondo invasiones múl¬ 
tiples en cavernas o en lagos de agua dulce aislados, pero su frecuencia es 
evidente. La existencia circunstancial en un solo océano de dos especies 
simpátridas pertenecientes a un género que, por lo demás, sólo contiene 
especies alopátridas sugiere que las dobles invasiones no son raras entre 
los animales marinos (Mayr, 1954b). Tampoco aquí disponemos de inves¬ 
tigaciones sistemáticas. 

La interpretación es la misma en todos estos casos. La lopalidad aísla- 
da se colonizó primeramente por un grupo de inmigrantes procedente de 
la población parental del continente o de una isla inmediata, peí o esta 
población aislada divergió genéticamente de la población parental hasta 
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un grado tal que adquirió mecanismos de aislamiento, así como compatibi¬ 
lidad ecológica cuando la segunda ola de colonizadores alcanzó la isla. 
En casos excepcionales puede haber una tercera colonización como con los 
“white-eyed” de la isla Norfolk (Zosterops albo guiar is, Z. tenuirostris, Z. la- 
teralis norfolkiensis). 

La interpretación por invasiones repetidas y no por especiación simpá- 
trida no ha sido aceptada sin discusión. Es evidente que se trata de una 
interpretación que sólo puede inferirse, no “demostrarse”. Entre los nume¬ 
rosos tipos de pruebas en favor de dicha interpretación sólo pueden citarse 
las siguientes: 1) la segunda ola de colonizadores es con frecuencia todavía 
tan semejante (si no idéntica) a la población original del continente prin¬ 
cipal que no puede dudarse de la procedencia; 2) las colonizaciones dobles 
no se producen en islas tan cercanas al continente inmediato que resulte 
posible el intercambio libre de genes, aunque las condiciones ecológicas 
en tales islas resulten tan favorables para la especiación simpátrida como 
las islas remotas; 3) el número de invasiones múltiples está íntimamente 
correlacionado con la oportunidad (compárense los archipiélagos con las 
islas aisladas), correlación que no concuerda con la hipótesis de la espe¬ 
ciación simpátrida. Los pinzones de Darwin (Geospizidae), por ejemplo, 
diversificados en especies libremente sobre las islas Galápagos por inva¬ 
siones múltiples, no pudieron hacerlo en la isla Cocos aislada donde el 
único inmigrante (Pituiroloxias inomata) pudo evolucionar pero no hasta 
especie. 

Especiación da archipiélago. Hay sólo un pequeño paso de las dobles 
invasiones Via especiación espectacular que se lia verificado en archipiéla¬ 
gos como las islas Galápagos (Lack, 1947a) o las islas Hawai (Zimmerman, 
1948; Amadon, 1950). En estas islas una sola pareja o una sola bandada 
ancestral ha dado lugar muchas veces a una vigorosa línea filética nueva. 
Colonizando una isla tras otra y, después de haber alcanzado el nivel de 
especie, recolonizando las islas de que procedían, la fauna de tal archi¬ 
piélago puede haberse enriquecido progresivamente. Poca duda cabe de 
que los pinzones de Darwin poseen tal origen monofilético (Stresemann, 
1936; Lack, 1947a); y, análogamente, toda la familia sumamente diversi¬ 
ficada de los pipis (Drepanididae), con 22 especies y 45 subespecies, pro¬ 
ceden de no más de 1 ó 2 especies de inmigrantes ancestrales. Los van- 
gashrikes (Vangidae) de la región de Madagascar brindan otro ejemplo 
(Dorst, 1960). Todavía más sorprendente es una especiación de archipiéla¬ 
go similar en ciertos grupos de insectos descrita por Zimmerman. Las 
3 722 especies conocidas de insectos de Hawai descienden de entre 233 y 
2.54 colonizaciones originales. El número de especies derivadas es máximo 
entre los coleópteros donde cada inmigrante asentado ha dado lugar a unas 
32 especies descendientes. 

Casos menos extremos se encuentran en archipiélagos que sólo constan 
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de dos o tres islas, como el de Juan Fernández, al oeste de Chile, el de 
Tristán da Cunha en el sur de Atlántico o el de las islas del golfo de Gui¬ 
nea (Amadon, 1953a). La especiación en el género Tristanodes se recoge 
en la Tabla XVI-1. 

Una especiación equivalente a la de archipiélago a veces se encuentra 
en regiones montañosas, por ejemplo en las mariposas del género Calis- 
lo en las montañas de La Española (Munroe, 1950) o del género de aves 

Tabla XVI-1. Especiación geográfica en el género ele coleópteros Tristanodes 

en las islas Tristan da Cunha 

(según Brinck, 1948) 


Grupo de especies 



Isla 



Tristan 

Inaccesible 

Nightingalc 

integer 

integer 


+ 



sicertseni 



4- 

attai 

attai 

+ 




medius 


+ 



minor 



-L 

craterophilus 

craterophilus 

+ 




cclxinatus 


+ 



insolidus 



4- 

reppctonis 

scirpophílus 

+ 




repprtonis 


+ 



cónicas 


+ 



Psittir ostra en las islas de Hawai (Baldwin, 1953). La especiación de habi¬ 
tantes de lagos de agua dulce a veces corresponde a la especiación de 
archipiélago y explica algunos de los enjambres de especies que se en¬ 
cuentra en lagos antiguos (Brooks, 1950). 

Sería instructivo conocer con cuánta rapidez pueden desarrollarse tales 
enjambres de especies. Desgraciadamente es imposible determinarlo por¬ 
que las islas se caracterizan por faunas de edad muy desigual y porque 
la especiación en islas se sospecha que se verifica mucho más rápidamente 
que la especiación en los continentes (Mayr, 19o4a). 

7) Superposiciones circulares. La demostración perfecta del curso de 
una especiación es la presentada por la situación en que una cadena 
de subespecies intergraduales forma un rizo o círculo con superposición, cu¬ 
yos eslabones terminales se han hecho simpátridas sin cruzamiento, aun- 
• que están unidos por una cadena completa de poblaciones intergraduales 
que se cruzan entre sí. Estos casos, digamos de pasada, son también una 
demostración perfecta de “especiación a distancia”. El desarrollo de los 
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mecanismos de aislamiento resulta posible, en estos casos, por un retardo 
del flujo de genes a través de una cadena muy larga de poblaciones. Aun¬ 
que no sea sino una entre numerosas pruebas de la especiación geográ¬ 
fica, la superposición circular siempre se ha considerado como jaarticu- 
larmente convincente. 

Las superposiciones circulares evidentemente sólo pueden desarrollarse 
hajo una serie muy excepcional de factores geográficos. Por ello resulta 
bastante sorprendente lo relativamente comunes que son. Mayr (1942) ha 
descrito nueve casos: Larus argentatus, Halctjon chloris. Partís major. La - 
lage nigra, Pernis ptilorlnjnchus, Phtjlloscopus trochiloides, Ph. colltjbita, 
Junonia lacinia, y Peronujscus maniculatus. 

Se ha recogido mas información de varios de estos casos. En Halctjon 
cinnatnomina (Mayr, 1942, Fig. 20) ha sido posible mostrar que H. chloris 
mnltliac (archipiélago de Bismarck) tiene todos los requisitos para sel¬ 
la población ancestral (Mayr, 1950c). Dice (1949) y Blair (1950) dan más 
detalles tle superposiciones circulares en Peronujscus. En el caso de casi 
todas las superposiciones circuladas ya descritas los nuevos datos tienden 
a mostrar que no se producen de modo tan esquemático como se creía en 
un principio. Así sucede, por ejemplo, con el caso clásico de superposición 
circular en el que dos especies simpátridas de gaviotas europeas, Larus ar- 
genlatus y L. fuscas, se consideraban los eslabones terminales de una ca¬ 
dena de subespecies que rodea en círculo la región templada, septentrional 
(Fig. XVI-7). Strescmann y Timoféeff (1947) han mostrado que no hay 
una continuidad completa de poblaciones. Las soluciones de continuidad 
en la serie de poblaciones entre Europa occidental y Asia oriental son fre¬ 
cuentes y algunas lo suficientemente acusadas para inducir a estos autores 
a sugerir la ruptura del complejo de Larus argentatus en tres especies. La¬ 
bor posterior de Voipio (1954), Kist (1961), Goethe (1960), Macpherson 
(1961) y otros autores han aclarado más la situación. Parece que el margen 
de argentatus se desdobló durante parte de la época Pleistocena en una serie 
de refugios. El grupo de patas amarillas cachinnans evolucionó en la región 
aralo-caspiana y después dio lugar al grupo fuscus del Atlántico. Un grupo 
de patas rosadas (vegao y análogas) evolucionó en la costa del Pacífico de 
Asia y dio lugar a la forma típica estrechamente emparentada argentatus 
de Norteamérica. La invasión transatlántica de argentatus en Europa es un 
acontecimiento relativamente reciente como lo confirman las investigacio¬ 
nes morfológicas de Voous (1959). Donde vegae y cachinnans se encuentran 
(mongolicus) intercambian genes, y, análogamente, donde se encuen¬ 
tran cachinnans y argentatus en el norte del Báltico (omissus). Sin embar¬ 
go, donde se encuentran argentatus y fuscus, a lo largo de las costas de 
Europa, viven juntas sin mezclarse y rara vez se producen híbridos. Las 
diferencias de conducta ecológica, que permiten que las dos formas coexis¬ 
tan como especies verdaderas, han sido descritas por Paludan (1951) y 
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Fie. XVI-7. Superposición circular de gaviotas del grupo Lorus argentatus. Las subespecies 
do A, B, C evolucionaron en refugios de la época Pleistocena; ü surgió en Norteamérica, 
formando una especie separada (L. glaucoides). Cuando A se difundió, en el post-Pleistoceno, 
probablemente desde un refugio septentrional del Pacifico (¿Yukón, Alaska, Kamtchalka?), 
so propagó por toda Norteamérica y hacia Europa occidental (argentutus). Aquí se hizo 
simpátridn con fuscus (B3, J34), la población más occidental desuna cadena de poblaciones 

eurásicas. 


Goethe (1955). El grupo Larus argentatus se fragmentó durante la época 
Pleistocena en varios refugios no solamente en Europa y Asia sino también 
en Norteamérica. La ínsula americana dio origen a la especie L. glaucoides 
que se caracteriza por el color rojo purpúreo de los anillos orbitales (no 
amarillo, como en la argentatus simpátrida). Esta especie tiene tres razas 
glaucoides (Groenlandia), kumlicni (sur de Baífinlandia) y thayeri (archi¬ 
piélago Artico) (Salomonsen, 1950, 1951; Macpherson, 1961). Cuando su 
margen se invadió por L. argentatus durante el retroceso del hielo no se 
produjo hibridación, sino más bien exclusión de habitat. L. glaucoides es, 
en lo esencial, un ave que anida en escolleras a lo largo de la costa del mar 
en tanto que L. argentatus con más frecuencia anida en el interior y en 
lugares menos escarpados. Donde, a pesar de ello, las especies coexisten 
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en las mismas colonias, no se cruzan debido a mecanismos otológicos de 
aislamiento (N. Smith, manuscrito). 

Esta nueva interpretación de la espcciación en el complejo de Larus ar¬ 
gentatus confirma el origen geográfico de las diversas poblaciones, aunque 
se observa que la historia es algo más complicada que lo que se creyó en 
un principio. Lo mismo puede decirse de la superposición circular citada 
con frecuencia del carbonero común (Pañis major) del Antiguo Continen¬ 
te. Se ha observado que un anillo de poblaciones rodea la meseta central 
de Asia (no ocupada por la especie) cuyos anillos terminales se superponen 
en la cuenca del río Amur del Extremo Oriente (Fig. XVI-8). Las inves¬ 
tigaciones más recientes (Vaurie, 1959) muestran que se implican tres gru¬ 
pos de poblaciones y que las tres se cruzan en sus zonas de contacto se¬ 
cundario. La subespecie del grupo major (dorso verde, abdomen amarillo) 
se cruza en Persia (y gradualmente pasa de una a la otra) con el grupo 
cinereus del sur de Asia (dorso gris y abdomen blanco). Este grupo se 
cruza y se confunde gradualmente en Fukien con el grupo minor del este 
de Asia (dorso gris y abdomen blanco), que a su vez forma híbridos con 
major en la cuenca del Amur. 

Carece de importancia que estos casos de superposición circular se 
produzcan del modo más simple y esquemático o (pie sean algo más com¬ 
plicados como parece indicarlo la investigación más reciente de Larus ar¬ 
gentatus. En cualquier caso el proceso de la espcciación geográfica puede 
seguirse paso a paso. No puede concebirse una demostración más espec¬ 
tacular de la especiación geográfica que los casos de superposición circülar. 

Desde 1942 nna exploración al azar de la literatura ha revelado algu¬ 
nos casos más. Lack (1947a) mostró cómo el pinzón de las Galápagos, 
Camarhtjnchus psittacula colonizó la isla de Charles dos veces, y las po¬ 
blaciones colonizadoras descienden de los dos extremos de una cadena de 
subespecies y ahora viven en la isla de Charles como especies verdaderas. 
En la abeja solitaria Iloplitis producto la subespecie californiana gracilis 
está conectada, a través de las subespecies subgracilis (Washington y otros 
lugaies) con interior (Montana, Utah y otros lugares) que vive alrededor 
de la Gran Cuenca (Michener, 1947a; Fig. XVI-9). Cruzando la Gran 
Cuenca dos poblaciones de interior han vuelto a invadir las montañas del 
sur de California donde forman las subespecies pana miniaría y bernardina 
que viven en contacto directo con gracilis. De hecho, en las montañas de 
San Bernardino, gracilis y bernardina se han cogido sobre las mismas 
llores sin ^signos de intergradación. Un caso similar ha descrito R. Stebbins 
(1949, 1957) en la "salamandra Ensatina. Una cadena de poblaciones pe¬ 
netró en el sur de California por los márgenes costeros y otra por la Sie¬ 
rra. Las dos corrientes de poblaciones, que forman intergradaciones al 
norte del valle de San Joaquín, se encuentran al sur de él en las monta¬ 
ñas de San Bernardino sin ningún signo de cruzamiento. Otro caso es la 
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Fie;. XVI-8. Especiación incompleta en Parus ma¡or. El grupo inajor de dorso verde (A) 
del oeste de Eurasia, el grupo ciñerais de dorso gris (B) del sur de Asia y el grupo minar 
tic dorso verde (C) del este de Asia son todavía totalmente alopátridas. Forman poblaciones 
híbridas (D) donde se encuentran: Irán y sur de China. En la región del Amur (E), donde 
en tiempos se dijo que mostraban superposición circular, forman de hecho una población 
híbrida (como en D), según investigaciones más recientes. (Según Dclacour y Vaurie, 1950.) 


invasión de la isla de Honshu (Japón) por Rana nigromaculata procedente 
del norte v por R. (nigromaculata) brevipotla procedente del sur (Moriya, 
1960). 

Otros casos de superposición se han descrito en las siguientes especies: 
Alauda arvensis (Vaurie, 1951a), Glossina morsitans (Vanderplanck, 194S), 
Euploea tulliolus (Corbet, 1943), Phylloscojms collijbita (segunda superpo¬ 
sición) (Johansen, 1947), Charadrius hiaticula (Bock, 1959a), Drosophila 
paulistorum (Dobzhansky y Spassky, 1959), Platycercus elegans (Cain, 
1955) y se han dado como probables en tres especies de patos y gansos 
en la región del río Perry del ártico de Norteamérica (Gavin, 1947). La 
frecuencia al parecer mayor de las superposiciones circulares en las aves 
(15 de los 22 casos señalados) es una consecuencia artificial de que está 
mejor estudiada la taxonomía aviar. 

Los casos de superposición circular se consideran por los evolucionis¬ 
tas cómo pruebas de “especiación a distancia”. Como se ha demostrado 
por varios autores, particularmente por Wright (1943a), la distancia es un 
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Fk;. XV1-9. Superposición circular de la abeja Iloplilis (Ale id a me a) producía. La subes- 
pecie interior, procedente de uracilis a través de sublime ilis, ha vuelto a invadir dos veces 
d margen de gracilis a través de la barrera del desierto. Las poblaciones derivadas, pana- 
ntiulana y bernardina , ahora coexisten con uracilis sin cruzamiento. (Según Miehener, 1947a.) 


mecanismo poderoso para conseguir una divergencia genética. Sin embar- 
go, el flujo y la homoostasis genéticos son fuerzas cohesivas de una fuerza 
análoga (Mayr, 1954a). La uniformidad morfológica suele ser notablemente 
grande en cadenas continuas de poblaciones naturales que están de vez en 
cuando interrumpidas por barreras extrínsecas. En casi todos los casos 
bien analizados de superposición circular, existen soluciones de continui¬ 
dad principales en la cadena de poblaciones, o al menos hay pruebas de 
que han existido antes tales soluciones. El estudio de la variación geográ¬ 
fica de 1 actores de esterilidad indica que es factible la especiación a dis¬ 
tancia en series continuas de poblaciones, pero no creo que exista un solo 
caso en que se haya demostrado inequívocamente. 


.La UNIVERSALIDAD DE LA ESPECIACION GEOGRAFICA 

Nadie puede poner en duda la frecuencia de la especiación geográfica. 
El problema se lia desplazado ahora a la cuestión de si existen, además, 
otros procesos de especiación entre los animales que se reproducen sexual- 
mente. En el Capítulo XV hemos examinado la posibilidad de otros modos 
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de especiación. Aquí intentaremos abordar el problema de modo más 
positivo. Si las especies se originan geográficamente, se requerirá un 
suministro abundante de especies incipientes, porque sólo una fracción 
de todas las especies incipientes conseguirá elevarse alguna vez al rango de 
especie genuina. La mayoría de los habitats están saturados de especies 
en todo momento y sólo existe espacio para el número de especies nuevas 
necesario para llenar los nichos recién abiertos. La mayoría de las ínsulas 
son efímeras; se extinguen antes de haber tenido oportunidad de fun¬ 
cionar como especie verdadera. La mayoría de los desplazamientos eco¬ 
lógicos en ínsulas fracasan. Al considerar el papel evolutivo de los ínsulas 
periféricas tiene una importancia cardinal plantearse las preguntas co¬ 
rrectas. Las dos siguientes cuestiones parecen casi idénticas: 

1) ¿Las ínsulas periféricas producen con frecuencia (o habitualmentc) 
especies nuevas y novedades evolutivas? 

2) ¿llay nuevas especies y novedades evolutivas producidas habitual¬ 
mente por ínsulas periféricas? 

Sin embargo, yo contestaría a 1) negativamente y a 2) afirmativamente. 
La razón es (pie las ínsulas periféricas se producen con una frecuencia 
50, 100 ó 500 veces mayor que las especies nuevas. Por consiguiente, la 
mayoría de las ínsulas periféricas no dan origen a nuevas especies, pero 
cumulo surge una nueva especie casi invariablemente lo hace a partir de 
una ínsula periférica. 

La cuestión crucial respecto a las ínsulas geográficas, por consiguien¬ 
te, lia de plantearse de modo algo diferente: “¿Existen bastantes ínsulas 
geográficas en todas las fases de divergencia para satisfacer la necesidad 
de nuevas especies?”. A esta cuestión se ha contestado afirmativamente en 
el Capítulo XIII. Lo que ahora necesitamos es un análisis sistemático de 
numerosas familias en diferentes órdenes y clases de animales, según el 
modelo de los análisis que he preparado para unas cuantas familias de 
aves (labia X\ 1-2). En las Dieaeidae, por ejemplo, existen 3,82 ínsulas 
por especies, lo que excede del de subespecies. Los datos recogidos en esta 
tabla indican que, (le hecho existen más de las ínsulas necesarias para 
saltar a las lagunas causadas por la extinción de especies anteriores o por 
la apertura de nuevos nichos. Xeast (1961) llega a la misma conclusión en 
su análisis de las ínsulas del continente australiano. Un estudio del nú¬ 
mero de ínsulas geográficas de otros tipos de organismos sería muy con¬ 
veniente. 


Podemos resumir los descubrimientos de este capítulo diciendo que 
innumerables aspectos de la variación geográfica de las especies, de las 
pautas de distribución, y de la clasificación de categorías taxonómicas in¬ 
feriores prueban lo extendida que está la especiación geográfica. De he¬ 
cho, todos los fenómenos conocidos en estos campos concuerdan con la 
teoría de la especiación geográfica. 


Capítulo XVII 


LA GENÉTICA DE LA ESPEC1ACIÓN 


Las pruebas presentadas en los dos capítulos anteriores defienden irre¬ 
sistiblemente la conclusión de que la especiación en animales superiores 
con reproducción sexual no es posible sin aislamiento geográfico. Aunque 
lia habido naturalistas que han señalado este hecho desde hace casi 100 
años, ha sido hasta poco un descubrimiento meramente empírico. Cuando 
Moritz Wagner proclamó en 1868 «pie el aislamiento geográfico era un 
requisito previo necesario para la formación de especies no consiguió apor¬ 
tar ninguna prueba real. Y, lo que fue peor, algunas de sus explicaciones 
primeras eran tan notoriamente absurdas que perjudicaron su tesis y fue¬ 
ron en parte responsables de la frialdad con que fue recibida. Aunque 
dio una interpretación mucho más sana de su tesis en una edición revisa¬ 
da de su trabajo (1889) la teoría de la especiación geográfica tardó más de 
50 años en conseguir una interpretación genética racional. La creencia 
en la herencia fusionada de diferencias que variaban continuamente do¬ 
minaba al comienzo del período postdarwiniano. Quienes aceptaban la ne¬ 
cesidad del aislamiento, lo hacían basándose en esta opinión, aunque su 
razonamiento (“protección de nuevos tipos contra la fusión”) no parece 
tan absurdo hoy, en términos de la genética de los complejos integrados 
de genes, como en los primeros días del mendelianismo. 

En los años 1890 se produjo un cambio brusco en el pensamiento ge¬ 
nético. De Vries y Bateson defendieron la variación discontinua contra 
la variación continua y de este modo, junto con Weismann, prepararon la 
base para el redescubrimiento de las leyes genéticas de Mendel. El men- 
d el i smo, la teoría de la herencia particulada, parece negar la necesidad 
del aislamiento y sus primeros partidarios supusieron que la teoría de la 
especiación geográfica había sufrido un golpe fatal. Los primeros mende- 
lianos, y, en particular, De Vries y Bateson, menospreciaban completa¬ 
mente esta teoría. Bateson (1894) estaba convencido de que la variación 
continua y discontinua “son esencialmente distintas... que son manifesta¬ 
ciones de distintos procesos”. Consideraba que especies o incluso géneros 
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nuevos y categorías superiores pueden surgir como variantes intraespecí- 

, Su . c ° nc usum P rínci pal era “que la discontinuidad de las especies 
resulla dé la discontinuidad de la variación (pág. 568, la cursiva es suya). 
Este saltismo estricto se basa en una interpretación puramente morfoló¬ 
gica de la especie De Vries (1906), análogamente, hace una acusada distin¬ 
ción entre variabilidad ordinaria, sometida a selección natural, y variación 
mutneional: “según la teoría de la mutación las dos [variabilidad ordina¬ 
ria y variabilidad inutacional] son completamente independientes. Como 
espero mostrar, la variabilidad habitual no puede conseguir que se traspa¬ 
sen losj imites de las especies incluso con la más intensa selección cons¬ 
tante Por otra parte, cada mutación “separa de modo acusado y com¬ 
pleto la nueva forma, como una especie independiente, de la especie de 
que surgió . 1 

La genética durante los primeros decenios de este siglo fue tipológica 
antiambiental y macromutacional. Los primeros mendelianos consideraban 
la especiación meramente como un problema de individuos, de mutacio¬ 
nes y de la adquisición de esterilidad. Aún en 1922, en su famoso discur¬ 
so de I oranto, Bateson dijo, “El tema, particular y esencial, de la teoría 
de Ja evolución relativo al origen y naturaleza de las especies permanece 
completamente misterioso... La producción de un híbrido indudablemente 
estera a partir de padres completamente fecundos que hayan surgido, bajo 
observación crítica, de un mismo origen común es el acontecimiento que 
esperamos . Pasaba totalmente por alto el hecho de que la especiación es 
el origen de discontinuidad, no entre individuos, sino entre poblaciones. 
Las afirmaciones de De Vries y de Bateson, de que mutaciones singulares 
basten para producir nuevas especies y de que la variación ordinaria no 
tenga nada que ver con la especiación provocaron en los naturalistas répli¬ 
cas como una de Osborn (1927) citada con frecuencia: “La especiación es 
un proceso normal y continuo; gobierna la mayor parte del origen de las 
especies; y al parecer es siempre adaptativo. La mutación es un modo de 
origen anormal o irregular, que, si bien se da con frecuencia en la natura¬ 
leza, no es esencialmente un proceso adaptativo; más bien es un trastorno 
del curso regular de la especiación”. Para una documentación y análisis 

mas detallado de la historia de los conceptos al comienzo del méndelismo 
vease Mayr (1959b). 

Un estudio de las afirmaciones de Fislier (1930), Dobzhansky (1937) y 
Mu 11er (1940) sobre los aspectos genéticos de la multiplicación de las 
especies muestra lo recientes que son los progresos en este campo. En la 
decada de 1930 a 1940 estos autores se ocupaban de modo primario de la 
mutación y selección es decir del cambio evolutivo como tal. Sólo des¬ 
pués de haberse resuelto estos problemas los genéticos de población estu¬ 
vieron preparados para elaborar una teoría genética de la especiación. Sólo 
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hoy es posible buscar las razones genéticas que imponen aislamiento geo- . 
gráfico durante la especiación. -■? 


l.r 


El problema genético de la especiación 

La esencia de la especiación, según sabemos ahora, es la producción 
de dos complejos de genes bien integrados a partir de un solo complejo 
parental. Casi todas las tentativas de explicar la genética de la especia¬ 
ción pasan por alto este punto esencial y se ocupan, por entero, del 
problema del origen de la diferencia. Es muy cierto, sin duda, que las dife¬ 
rencias entre especies se deben a mutación y selección, pero el hecho no 
explica el desdoblamiento. Gran parte de la selección es estabilizadonry se 
opone a los efectos de la mutación. Las especies se mantienen intactas 
por mecanismos de aislamiento que consisten, en gran parte, en diferencias 
en la conducta y fisiología de la reproducción. Toda mutación que inicie 
una diferencia incipiente en la conducta reproductora entre individuos 
de una población constituirá un objetivo, particularmente vulnerable, para 
la selección normalizadora. 

El problema real de la especiación no es cómo producir diferencias 
sino más bien cómo escapar de la cohesión del complejo de genes. Nadie 
comprenderá la formidable dimensión de este problema si no entiende e. 
poder de las fuerzas cohesivas a que se debe la armonía coadaptada del 
acervo de genes. El Capítulo X se propuso sentar este punto. 

Resulta hoy evidente que sólo hay una situación en que un acervo de 
genes puede reconstruirse genéticamente por completo (con referencia 
una población parental) y entre tanto, todos sus elementos permanecer bien 
integrados y coadaptados: el aislamiento espacial. La mayoría de los in¬ 
vestigadores de la especiación de los animales a partir de M. Wagner ha. 
comprobado claramente lo indispensable de esta condición, pero basaban 
su conclusión sólo en descubrimientos empíricos. Esto explica por que el 
aislamiento ha seguido siendo un enigma hasta que la genética de los 
complejos de genes integrados ha reemplazado a la vieja genética de la 

"vaina de guisante”. 
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Flujo de genes y cohesión genética j 

¿Hasta qué grado y en qué circunstancias las diferentes poblaciones 
de una especie se mantendrán reunidas por fuerzas cohesivas. A L in¬ 
versa, ¿en qué condiciones se romperá esta cohesión? La cuestión más. 
importante de todas las que nos hemos preguntado es cuál sea el papel; 
que desempeña el flujo de genes en el aislamiento de la cohesión genética; 
entre poblaciones. Por último, hay que preguntarse si es aconsejable clasi- 
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Ü ficar Jas poblaciones de acuerdo con la cantidad del flujo de genes a que 
& están expuestas. 1 

jx , Pociones cerradas y abiertas. A pesar de cuanto se ha aprendido 
durante las ultimas décadas sobre la interacción de genes dentro de po- 

Í “aciones experimentales, persiste todavía una considerable inseguridad 
respecto a la naturaleza de la interacción genética en poblaciones natu¬ 
rales. Debe recordarse que todos los experimentos de selección, con 
ratones, con Drosophila, o con animales domésticos se han hecho sobre po¬ 
blaciones cerradas con un ingreso genético despreciable. El tamaño de 
población en todos estos casos era demasiado pequeño para que la mutación 
fe üa y a desempeñado un papel importante, si no se la inducía artificialmente 
%■ como en el trabajo de Buzzati-Traverso, de Scossiroli, y de Wallace. La 
* respuesta de los troncos seleccionados, por espectacular que sea, tiene que 
haberse debido en gran parte a recombinación del complemento inicial 
de genes^Esta fuente de variación tiene el peligro de que pueda agotarse 
eventualmente. Las poblaciones naturales (excepto las más rígidamente ais- 
p Jadas), por el contrario, son poblaciones abiertas con un ingreso constante 
por inmigración de genes. Esta diferencia en el ingreso genético determina 
; una sene de diferencias fundamentales entre poblaciones cerradas y abier¬ 
tas (Mayr, 1955a, 1959b). La variación genética disponible no sólo es infi¬ 
nitamente mayor en el sistema abierto sino que es de diferente tipo. La 
influencia grande y continua de genes ajenos en toda población local, así 
..como la diversidad de ambiente en espacio y tiempo, nunca permitirán 
que el complejo de genes alcance una estabilidad completa. La respuesta 
a la selección en un sistema abierto será mucho más variable que en un 
..sistema cerrado. Por ello no es admisible aplicar automáticamente los des¬ 
cubrimientos hechos en poblaciones cerradas de laboratorio a poblaciones 

naturales. Esta noción debe tenerse en cuenta cuando se intente construir 
modelos de estructuras de especie. 

^ Todaym no es seguro que las únicas alternativas sean “cerrado” y 
• abierto . Existe también una diferencia principal, con respecto a la es¬ 
tructura genética, entre las poblaciones cerradas pequeñas y grandes. Plan¬ 
tea un problema aún no resuelto el hecho comprobado de que el mismo 
gene puede tener valores selectivos distintos en una población cerrada pe¬ 
queña, en una población cerrada grande y en una población abierta. La 
importancia relativa de las interacciones epistática y alélica difiere en los 
;tres tipos de poblaciones, pero todavía no se sabe bien cómo. El fondo 
genético total permanece relativamente constante en una población cerra¬ 
da y el acervo de genes tiene oportunidad de utilizar la variabilidad resi¬ 
dual para la selección de un número de combinaciones epistáticas especia- 
ilizadas y supradominantes. La supradominancia para genes u ordenaciones 
de genes surge en un número de poblaciones experimentales cerradas pe¬ 
penas, cuyos fundadores procedan de poblaciones abiertas sin tal supra- 





-ESPECIES ANIMALES 


530 


ESPECIES ANIMALES Y EVOLUCION 


dominancia (por ejemplo, Spiess, 1961; Dobzlumsky y Spassky, 1962). la- 
rece que en poblaciones abiertas sumamente variables existe un premio 
mayor para una interacción epistática armoniosa que para la evolución 
de supradominancia alclica. En tal población, donde cada gene tiene que 
funcionar en cada generación con una constelación siempre nueva de ge¬ 
nes “ajenos” en varios loci, existe un premio alto para la universalidad de 
bondad en todas las combinaciones genéticas imaginables. En una pobla¬ 
ción cerrada, las interacciones epistáticas se hacen cada vez más estandard 
v la variabilidad genética residual puede usarse para crear o mejorar la 
supradominancia en ciertos loci o secciones cromosómicas. Las poblaciones 
cerradas suelen vivir en ambientes mucho más uniformes que las pobla¬ 
ciones abiertas, lo que favorece aún más su homogeneidad genética. Estas 
supuestas diferencias entre poblaciones cerradas y abiertas tienen gran 
importancia para el problema de la especiación. 

Wright (1931a, 1940, 1951a, etc.) ha afirmado que una estructura par¬ 
ticular de una especie resulta especialmente apropiada a) para portar una 
enorme reserva de variabilidad potencial bastante fácilmente disponible” 
y b) para “presentar la condición más favorable para transformarse como 
una sola especie”. Esta estructura de especies favorecida es “una gran po¬ 
blación de la especie total fragmentada en un gran número de poblacio¬ 
nes locales parcialmente aisladas... sin diferencias ambientales malea¬ 
das”. Esta aseveración permanece vaga y sin significado si no se define el 
término "parcialmente aislada”. En todas las especies extendidas y prós¬ 
peras de los organismos sexuales más movibles el flujo de genes parece su¬ 
ficiente para mantener una gran semejanza en los acervos de genes de 
todas las poblaciones locales. En consecuencia desciende bruscamente la 
capacidad de la especie, como un todo, de almacenar la diversidad gené¬ 
tica. Simpson (1953a: 123) ha llegado a una conclusión similar: 

La debilidad principal de este modelo [de Wright] radica probablemente en el 
hecho de que m (transferencia de materiales genéticos de un domo a otro) debe ser 
muy baja, del orden de 0,01 a 0,001, o si no la separación entre demos será ineficaz 
para la evolución y la especie evolucionará como si fuera panmixta, es decir lenta¬ 
mente, adaptativamente, pero con poca potencialidad para un cambio o desplaza¬ 
miento rápido en la dirección de la adaptación. 

Los genéticos de poblaciones que han trabajado la vida entera con po¬ 
blaciones cerradas en las que todo el aumento genético se debe a muta¬ 
ción, tienden a menospreciar la magnitud del aumento genético en pobla¬ 
ciones abiertas. Ni que decir tiene que es indiferente para ciertos aspectos 
de la evolución si los nuevos genes de una población se deben a mutación 
o a inmigración. Sin embargo, sería una gran equivocación amontonar 
estas dos fuentes de variación en los cálculos de su efecto, porque son de 
órdenes de magnitud totalmente diferentes. Estimo que el cambio genético 
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El ingreso continuo y elevado de genes, causado por el,flujo de genes, 
es el factor a que principalmente se debe la cohesión genética de las po¬ 
blaciones de una especie. No solamente produce la semejanza observada 
entre poblaciones contiguas, sino que constituye una de las principales 
razones de la lenta velocidad de evolución de especies extendidas comu¬ 
nes Muchos autores han destacado la lentitud del cambio evolutivo (por 
ejemplo, Haldane, 1949b, 1954a, 1957). Ni la “lluvia” constante de muta¬ 
ciones sobre una población, ni la fuerza erosiva incesante de la selección 
parecen tener ni con mucho el efecto que podría esperarse sobre la compo¬ 
sición genotípica y el cambio fenotípico de las poblaciones. Incluso en 
“líneas que evolucionan con relativa rapidez, como los dinosaurios y los 
antepasados de los caballos, las longitudes mensurables, como las exis¬ 
tentes entre puntos homólogos de dientes homólogos o entre longitudes 
corporales en general, cambian en cantidades del orden del 1-10 por ciento 
por millón de años. Para una razón de longitudes, lo que puede consi¬ 
derarse como una medida de la forma, una cifra representativa es la de 
un 2 por ciento” (Haldane, 1954b). En muchas líneas la evolución es toda¬ 
vía mucho más lenta. Tal lentitud de gran parte de la evolución contrasta 
acusadamente con los brotes de especiación que se han registrado en el 
depósito fósil de algunas estirpes, sobre archipiélagos tropicales (Hawai, 
Galápagos, Antillas), y en los lagos de agua dulce. Se acumulan pruebas 
de la existencia de velocidades sumamente desiguales de evolución y es¬ 
peciación. Análogamente, es probable que la acumulación de esta dife¬ 
rencia esté correlacionada y probablemente causada por diferencias en la 
estructura de la población de la especie respectiva. 

El ajuste de poblaciones locales al ambiente local por la formación de 
razas o de ecotipos se ha destacado mucho en capítulos anteriores (Capí¬ 
tulos IX, XI, XII) por lo que parece ahora importante destacar la unifor¬ 
midad básica de las especies distribuidas del modo más continuo. Ilustro 
este fenómeno (Mayr, 1954a) con el martín pescador de Nueva Guinea 
Tanysiptera g alatea , que no muestra ninguna variación geográfica signi¬ 
ficativa en la vasta región de la isla con sus contrastes climáticos acusa¬ 
dos. Sin embargo, en cada una de las islas adyacentes habitadas por esta 
especie existe una raza notoriamente distinta aunque se encuentie en la 
misma zona climática que el continente vecino. Todo taxonomista puede 
citar centenares de casos similares. Tenemos, por ejemplo, la mariposa 
Manióla jurtina, tan intensamente estudiada por E. M. Ford y sus cola¬ 
boradores: 

Uno de los caracteres más sobresalientes de las hembras de Ai. jurtina es su notable 
uniformidad a lo largo de la mayor parte del sur de Inglaterra (excepto Cornualles). 
En esta región se producen algunas de las máximas variaciones de temperatura, 
precipitación de lluvia y geología que pueden encontrarse en Inglaterra. Los datos 
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desde Cornualles a las Scillies muestran que el moteado es susceptible de una variación 
marcada. El hecho de que esto sea tan estable en otros lugares [por la mayoría del 
sur de Inglaterra] indica, no solamente que la selección natural lo mantiene en un 
valor óptimo, sino también que la especie por alguna razón no acusa la variación 
ambiental en esta parte de su margen (Dowdeswell, 1956). 

El hecho, dado por indudable por todo taxonomista, de que él puede 
identificar los individuos de una especie (a menos que su margen esté 
fragmentado por aislamiento geográfico) cualquiera que sea el margen de 
la especie puede servir de nuevo ejemplo de este fenómeno. Análogamente 
los fisiólogos y embriólogos han publicado pruebas de una notable uni¬ 
formidad de constantes fisiológicas por todo el margen de la mayoría de 
las especies. La unidad genética esencial de la especie es indudable. Sin 
embargo, los mecanismos que mantienen esta unidad siguen todavía en 
gran parte sin explorar. El flujo de genes no es lo suficientemente fuerte 
para hacer que estas especies constituyan casi en general una panmixia. 
Ivs mucho mas probable que todas las poblaciones compartan un número 
limitado de sistemas epigcnéticos con mucho éxito y de dispositivos ho- 

meostáticos que suponen una grave restricción al cambio genético y 
fenotípico. 


Flujo de genes tj estructura de la especie 

Antes de estudiar las condiciones bajo las cuales puede, no obstante, 
verificarse una renovación genética, debemos considerar algunos de los 
efectos del flujo de genes sobre la estructura de la población y la varia¬ 
ción fenotípica de la especie. Éstas se refieren a fenómenos, de antiguo fa¬ 
miliares a los naturalistas, que han permanecido sin explicación hasta los 
recientes descubrimientos de la cohesión genética de poblaciones. 

I.l problema del borde de la especie. El margen de una especie está 
delimitado por una línea pasada la cual los factores selectivos del ambien¬ 
te impiden una reproducción eficaz. Esta línea se denomina el borde de 
la especie. Individuos aislados pueden aparecer anualmente en número 
considerable más allá de esta línea, sin embargo no consiguen establecerse 
de modo permanente. Aunque logren fundar nuevas colonias, éstas se eli¬ 
minan antes o después en una estación adversa. En consecuencia el borde 
de la especie, fluctuando adelante y atrás, permanece como línea dinámi- 
canientc estable. El borde de la especie es uno de los fenómenos más inte¬ 
resantes de la evolución y de la ecología y, sin embargo, como problema 
científico ha permanecido casi totalmente ignorado. Kalela (1944) y otros 
autores finlandeses han estudiado expansiones del margen (desplazamien¬ 
tos del borde de la especie) como correlación de condiciones climáticas 
cambiantes. En la zona del borde se produce una carrera interminable en¬ 
tre la capacidad de reproducción y la mortalidad debida a condiciones 
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adversas. La densidad de población está muy por debajo del punto de 
saturación y la zona del borde es un lugar del área de una especie donde 
los factores que dependen de la densidad son de importancia menor, si no 
despreciable (Haldane, 1956; Birch, 1957). 

La estabilidad esencial del borde de la especie, sobre la que se super¬ 
ponen las fluctuaciones anuales y seculares, podría parecer que contradice 
nuestra creencia en la capacidad de la selección natural. ; Cabría esperar 
que unos contados individuos pudieran sobrevivir en una zona que rodea 
inmediatamente al borde de la especie y formar una nueva población local 
que se adaptara mejor gradualmente bajo la continua influencia conforma- 
dora de la selección natural. Se podría esperar que el margen de la espe¬ 
cie creciera por un proceso de acreción anual como los anillos de un árbol. 
Que así no suceda sorprende particularmente en los casos frecuentes en 
que las condiciones fuera del borde de la especie difieren ligeramente y 
sólo en grado de las condiciones en el interior de él (y donde tampoco 
existen barreras bruscas). 

La solución de este enigma es, probablemente, que este proceso de 
adaptación local por selección se rompe anualmente por la inmigración 
de genes ajenos y de combinaciones de genes procedentes del interior 
del margen de la especie (Mayr, 1954a). Esto impide la selección de un 
complejo de genes estabilizado que se adapte a las condiciones de la zona 
del borde. Las poblaciones del borde probablemente apenas se mantienen, 
y los nuevos colonizadores que rebasan el borde de la especie (en especies 
móviles como aves e insectos) proceden de más al interior del área de la 
especie donde las condiciones permiten un mayor exceso de individuos y 
donde el aumento de densidad de población puede a su vez estimular la 
emigración, pero el complejo de genes no está adaptado a las condicio¬ 
nes de la región del borde. 

Wallace (1959) lia discutido lo íntimamente asociados que están los 
problemas del borde de la especie y de la especiación. Una población peri¬ 
férica no consigue ocupar un nuevo ambiente fuera del margen actual de 
la especie debido a la destrucción incesante de complejos de genes nueva¬ 
mente utilizables, a menos que puedan escapar a la recombinación. Esto 
implica, ncesariamente, cierto grado de aislamiento geográfico. También 
necesita, donde este aislamiento no sea perfecto, algún mecanismo cro- 
mosómico que proteja los complejos de genes adaptados de las poblacio¬ 
nes del borde (véase luego). 

Zonas híbridas estabilizadas. La estrechez de muchas zonas de hibrida¬ 
ción alopátrida ha constituido de antiguo un enigma (Capítulo XIII). Aun¬ 
que parezca que el apareamiento se produce al azar y que no existen ba¬ 
rreras externas frente a la dispersión, algunas de estas zonas han perma¬ 
necido muy estrechas durante miles de años (Meise, 1928a). Parece que 
cada uno de los complejos de genes parentales que se encuentran en 
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estas zonas híbridas está tan perfectamente equilibrado consigo mismo 
que las recombinaciones entre ellos producen genotipos de adaptación in¬ 
terior que se eliminan por selección. La constante selección en contra de 
los genes introgresivos reduce bruscamente el flujo de genes e impide 
el ensanchamiento gradual de las zonas híbridas. La estrechez es un ca¬ 
rácter tí¡jico de muchas zonas de intergradación secundaria entre subes¬ 
pecies. A pesar de la ausencia de mecanismos de aislamiento y del carácter 
esencialmente fortuito de los apareamientos en la zona de contacto, los 
complejos de genes han alcanzado en estos casos un grado de incompatibi¬ 
lidad igual al de dos especies plenas. 

El hecho de que ninguna presión de selección parezca capaz de com¬ 
pletar el proceso de especiación en estas zonas de intergradación se¬ 
cundaria. constituye una gran objeción a la teoría de la especiación semi- 
<¿eo<¿rá¡ica. Según esta teoría “la selección... debe actuar gradual v 
piogresivamente para reducir al mínimo la difusión del plasma germinal 
entre regiones que requieren diferentes aptitudes especializadas... hasta 
que se produzca una línea de distinción a través de la cual existe un con¬ 
traste relativamente acusado en la composición genética de la especie... lo 
que... permitirá que los dos cuerpos principales de la especie evolucionen 
casi con completa independencia" (Fischer, 1930). Otros autores han dado 
un paso más y han postulado que las especies adquirirían aislamiento re¬ 
productivo a lo largo de la línea de divergencia genética. Tal afirmación 
pasa por alto no sólo el flujo de genes sino también los factores cohesivos 
en los acervos de genes. Las diferencias genéticas entre poblaciones no 
sólo están constituidas por los cambios independientes de la frecuencia de 
genes en diferentes loci sino también por la reconstrucción armoniosa del 
genotipo total. Las adaptaciones ecotípicas menores en cualquiera de los 
lados del borde del habitat pueden conseguirse sin trastornos del epige- 
notipo básico de la especie; de hecho, éste es el único camino por el que 
pueden constituirse. Si la recombinación entre los dos genotipos adaptati- 
vos conduce a recombinaciones inviables, pueden favorecerse los mecanis¬ 
mos filológicos protectores (véase luego). No existe ninguna prueba ni de 
hecho probabilidad de que exista semejante especiación semigeográfica 
excepto en los casos especiales de mecanismos de incompatibilidad cromo- 
sómica (pág. 547). 

Clinos y poblaciones periféricas. Los investigadores de la estructura de 
Ja especie han destacado desde antiguo dos elementos notorios, las ínsulas 
geográficas y los continuos que varían clinahnente. Además han destaca¬ 
do que los clinos sólo se dan regularmente donde las poblaciones son con¬ 
tiguas y que la variación de caracteres es irregular siempre que las pobla¬ 
ciones están aisladas. Finalmente han destacado la mayor variabilidad de 
las poblaciones centrales respecto a las periféricas. Hemos discutido con 
detalle en el Capítulo XI11 las diversas interpretaciones genéticas, esen- 
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cialmente complementarias entre sí, que se lian propuesto para explicar 
esas diferencias. Carson (1958b, 1959) sugirió que la homocigosidad es¬ 
tructural está favorecida en las poblaciones del borde por razón de que 
la selección puede favorecer la adaptación de todo el genotipo de un de¬ 
terminado nicho ecológico, bastante restringido. Tal homocigosidad favorece 
la recombinación libre “y así tal vez ayude a la síntesis de la base genética 
de una verdadera novedad adaptativa”. Existen, sin embargo, una serie de 
observaciones y de consideraciones que indican que el modo de interpretár 
Carson la causa de la homocigosidad estructural en poblaciones margina¬ 
les de Drosophila no señala, necesariamente, al factor más importante de 
las varias que influyen. En primer lugar existen, incluso en Drosophila, nu¬ 
merosas especies (como virilis) en las que las poblaciones centrales son 
estructuralmente uniformes, mientras que existen especies de saltamontes 
(White, 1957a), de Drosophila (Goldschmidt y Stumm-Zollinger, 1959), y 
de coleópteros Chilocorus (Smith, 1960) en los que los cromosomas de las 
poblaciones periféricas no son apreciablemente menos heterogéneos estruc¬ 
turalmente que los de las poblaciones centrales. Hay que admitir que tales 
observaciones plantean dificultades de interpretación a toda teoría de la 
adaptación. Stone y col. (1960) plantean otras cuestiones. Señalan que 
la medida de cromosomas “libres” empleada por Carson no es un índice 
preciso de la cantidad de recombinación, porque hay un aumento de la 
frecuencia de entrecruzamiento en los cromosomas “libres para compen¬ 
sar la cantidad de cromosomas atados en inversiones (Schultz y lledficld, 
1951; Oksala, 1958). Debería mencionarse, entre paréntesis, que la variabi¬ 
lidad cromosómica de las poblaciones naturales no siempre refleja el grado 
de adaptabilidad. La variabilidad cromosómica puede aumentar acusada¬ 
mente en una zona híbrida secundaria (Capítulo XIII) entre poblaciones 
que difieren en los cromosomas. La zona de contacto entre las razas de 
cromosoma 13 y de cromosoma 18 de Thais lapillus (Staiger, 1954) consti¬ 
tuye un ejemplo típico. Hasta ahora sólo se conoce para contadas pobla¬ 
ciones naturales hasta qué grado tal hibridación ha contribuido a la va¬ 
riación cromosómica observada. 

Parece muy probable que la uniformidad cromosómica de las áreas pe¬ 
riféricas se deba al aumento de resistencia a la diversidad genética más 
bien que a una ventaja selectiva del aumento de recombinación. Esta con¬ 
clusión está apoyada por la observación (Capítulo XI) de que el polimor¬ 
fismo génico es probablemente máximo en las poblaciones centrales y 
con frecuencia está sustituido por el monomorfismo en las poblaciones pe¬ 
riféricas. Esto no puede estar correlacionado con la cantidad de recombi¬ 
nación. Es mucho más probable que el monomorfismo de las poblaciones 
periféricas, donde se produzca, sea una consecuencia de la cohesión gené¬ 
tica de la especie. Estas poblaciones marginales comparten el sistema 
homeostático, el epigenotipo, de la especie como un todo. Padecen el gra- 


I.A GENÉTICA DE LA ESPECIACION 


537 


ve inconveniente de tener que conservarse coadaptadas al acervo de genes 
de la especie como un todo (y asimilar una corriente continua de inmigran¬ 
tes procedentes de regiones más centrales) y sin embargo estar adaptadas 
a condiciones locales. El complejo de genes básico de la especie (con todas 
las canalizaciones y retrorregulaciones específicas de la especie) funciona 
óptimamente en el área para la que surgió por selección, habitualmente 
algo cerca del centro. En este lugar está en equilibrio con el medio y 
puede hacer frente a mucha variación genética superpuesta y a invasión 
del nicho. Hacia la periferia este genotipo básico de la especie es cada 
vez menos apropiado y el abatimiento de la variación genética que permi¬ 
te, va haciendo ésta cada vez más estrecha hasta que se alcanza mucha 
uniformidad. Una población de este tipo, empobrecida y sin embargo in¬ 
dependiente, no constituye el punto ideal de partida para la especiación. 
Como veremos es indispensable cierto grado de aislamiento. 


La reconstitución genética ele ¡a población aislada 

La argumentación de la sección anterior ha sido esencialmente negati¬ 
va. iía demostrado que las poblaciones contiguas de una especie se man¬ 
tienen reunidas por un lazo tan estrecho de cohesión genética que es 
imposible dividir este acervo de genes, esencialmente unitario, en dos. No 
existe ningún mecanismo (excepto la especiación instantánea por poliploi- 
dia) que pueda aflojar la cohesión hasta un grado que permita el desarrollo 
simpátrida de dos complejos de genes independientes que den lugar a un 
aislamiento reproductivo y a compatibilidad ecológica. Tenemos que des¬ 
arrollar ahora la otra mitad del argumento y mostrar los acontecimientos 
genéticos que se verifican en poblaciones espacialmente aisladas, y cómo 
conducen a la formación de mecanismos de aislamiento, a la vez que man¬ 
tienen siempre sin trastornos la integración genética del acervo de genes. 

La población aislada. Estudiemos la historia genética de una pobla¬ 
ción recientemente fundada que esté cspacialmente aislada de la población 
parental de que procede. Comencemos haciendo los dos supuestos sirnpli- 
ficadores de que la nueva población es al principio completamente idén¬ 
tica genéticamente con la población parental y que los ambientes de las 
dos poblaciones son idénticos. Sin embargo, incluso así, en cuanto se se¬ 
paran, las dos poblaciones divergen en sus contenidos genéticos por una 
serie de razones. Es nula la probabilidad de que las mismas mutaciones 
se produzcan en las dos poblaciones con el mismo orden. Cada mutación 
incorporada cambia el fondo genético de la población lo que afecta el va¬ 
lor selectivo de todas las mutaciones ulteriores. Además, la recombinación 
producirá diferentes genotipos en los dos acervos de genes y, como un 
mismo gene puede poseer diferentes valores selectivos en diferentes geno¬ 
tipos, el hecho probablemente provocará un desplazamiento gradual de las 
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frecuencias de genes. Un tercer factor que conduce a la divergencia del 
acervo de genes es la “indeterminación genética” (Capítulo VIII). Si va¬ 
rias combinaciones de genes tienen los mismos valores selectivos (con res¬ 
pecto a una presión de selección dada) el puro azar o algún efecto pleio- 
trópico sin relación puede decidir lo que se establecerá en un acervo de 
genes dado. Los cambios en la frecuencia de genes debidos a “indeter¬ 
minación genética” no serán los mismos en las dos poblaciones indepen¬ 
dientes. Cada divergencia de los dos acervos de genes aumenta la diferen¬ 
cia en el fondo genético de todos los genes de las dos poblaciones, lo que 
tenderá a establecer nuevas presiones de selección. De este modo la di¬ 
vergencia constituye, evidentemente, un proceso acelerado. 

A este cambio, sin embargo, se oponen varios mecanismos genéticos, 
en particular por los sistemas heteróticos equilibrados (homeostasis genéti¬ 
ca). Parece que el epigenotipo básico de una especie, el sistema de las 
canalizaciones y retrorregulaciones del desarrollo, está tan bien integrado 
que con frecuencia se resiste al cambio con notable tenacidad. Se conocen 
numerosos casos en que las poblaciones han permanecido notablemente 
semejantes a la población parental a pesar de largos períodos de total 
aislamiento. A menos que las condiciones ambientales así como la compo¬ 
sición y la estructura de la población aislada favorezcan el proceso de la 
especiación, el cambio genético hacia el nivel de especie no avanzará sino 
lentamente. 

Esta consideración nos hace volver a los dos supuestos simplificadores 
que antes hicimos. Ninguno, sin duda, es verdadero. Los agentes selectivos 
a que están expuestas las dos poblaciones separadas no son los mismos 
ya que no hay dos lugares en la superficie de la tierra cuyo ambiente 
físico sea totalmente idéntico. Donde una población está totalmente aisla¬ 
da, la composición de la biota es, invariablemente, diferente y este despla¬ 
zamiento del ambiente biótico se traduce en una enérgica diferencia de la 
presión de selección. Esto es cierto para la competencia, la depredación y 
cualquier otra interacción ecológica que pueda existir. 

Estas condiciones locales ejercen presiones de selección que conducen 
a un cambio constante de los contenidos de genes y al desarrollo de nu¬ 
merosos ajustes nuevos. Después de haberse adaptado a un nuevo ambiente 
puede conducir a una reconstrucción genética suficientemente intensa para 
afectar la naturaleza de los mecanismos de aislamiento, incluyendo barre¬ 
ras de esterilidad potenciales con otras poblaciones hermanas. Gold- 
schmidt supuso que tales “adaptaciones existenciales”, como él las lla¬ 
maba, carecen de persistencia, pero todas las pruebas de que disponemos 
contradicen este supuesto. Cuando tal población “reconstruida” vuelve a 
la región de origen, se adaptará por la superposición de una nueva serie 
de modificaciones genéticas. Hay muchas pruebas, procedentes del cam¬ 
po de la genética microbiana, de que si la presión de selección favorece la 
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vuelta de una estirpe mutada a la norma de reacción original, el hecho 
rara vez se produce por retromutación, sino habitualmente por una muta¬ 
ción compensadora en un segundo locus. Por ejemplo si AB designa una 
estirpe independiente de la estreptomicina y aB una estirpe dependiente 
la vuelta a la independencia se verificará por una mutación de B que se 
traduzca en el genotipo ab. De este modo el genotipo restablecido difie- 



j s° oc , T ^r E —- Nov ,ír E -— 


i 

L " frC . CUCnCÍ ;‘ (,nn ÍV |,or cicnto - éralas verticales) de cromosomas PP en 
,“0 imUacones experimentales análogas de origen geográfico mezclado (Texas >• California) 

Las oblaciones <ji.o han pasado por el cuello de botella de un pequeño tamaño de 
población muestran mucha mayor varianza al cabo de 17 meses que las poblaciones con- 

tinuamentc grandes. (Según Dobzliansky y Pavlovsky, 1957 .) 


re del original, de hecho, por dos factores genéticos. Finalmente, las dos 
poblaciones divergentes no son idénticas ni inicialmente. 

Principio ild fundador. Los fundadores de una nueva colonia do una 
especie es inevitable que sólo contengan una pequeña fracción de la va¬ 
riación total de la especie parental (véase Capítulo VIII). Toda la evolu¬ 
ción ulterior se producirá a partir de esta dotación original. La gran im¬ 
portancia de esta restricción se nos impone por recientes experimentos 
c e selección en que varias estirpes paralelas se expusieron a la misma pre¬ 
sión de selección. Casi inevitablemente el resultado final fue diferente en 
las distintas líneas. Cuanto más pequeñas fueran las poblaciones de par¬ 
tida, mayor resultó el grado de indeterminación. Diez poblaciones expe¬ 
rimentales cada una de las cuales descendía de sólo veinte fundadores di¬ 
vergían mucho más entre sí que otras diez poblaciones fundadas cada 
una por 4 000 individuos, aunque las 20 poblaciones procedían de las mis- 
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mas poblaciones parcntales. (Dobzhansky yhvlo^, X VIl-L) 

Los fundadores portan un depósito de diversidad genética tan peque¬ 
ño que la población fundada por ellos resulta sumamente vulnerable a los 
peligros di la reproducción dentro de ella (homocigosidad). La situación 
L agrava en la mayoría de los casos por la uniformidad ecológica del 

cuenTe^exbnción de las poblaciones insulares, establecidas por fundadores, 
puede atribuirse en gran parte a esta causa. La extinción en condiciones 
adversas es también el destino de la mayoría de las ínsulas periféricas. 
La SSia de la extinción indica que una caída del .amanode pobte» 
ñor debajo de cierto nivel resulta fatal en muchas especies. No disponemos 

d<T suficiente información que nos indique si el nivel 

caso dado de 100, 50, 12 ó 6 individuos. Sin embargo se ha es ablec do 

indudablemente (Lcrner, 1954) que una pérdida sena^ 
presión por cruzamiento puro”) suele producirse en una población. p ce 
dente de una especie que normalmente se cruce exter.ormente > r u bfus¬ 
camente se vea sometida a un cruzamiento interno intenso (Capitulo IX). 




• li 






La probabilidad de éxito de una población fundadora 

El conocimiento de la frecuencia de extinción de especies insulares y 
de la gra^e depresión por cruzamiento intrapobladonal observada por 
los criadores de animales sugiere una imagen sombría de las perspectivas 
de una población fundadora. Sin embargo l.ay que ser cauto al geneun 
lizar a partir de experimentos de selección muy artificiales^ La selección 
en“Naturaleza, incluso en la población más pequeña, - hace, pnnian - 
mente para la adaptación general. Lo mismo vale para las dcnomi a 
línea, puras “no seleccionadas" en el laboratorio. Las conjugaciones er- 

mano-hermana pueden continuarse en ciertos ”S ams ™“ 
nares de generaciones sin seria disminución de la viabilidad y fertilidad 
mientras que en otros organismos tal plan de reproducción conduce a una 
extinción lápida. En conoto, la pérdida de varianza pétrea por cniza- 
miento interno se produce mucho más lentamente de lo que cabria c.pe 

(Ta HTpn,eb e ar:iund 6 antes en la literatura de una población fundadora 

r nóm“ ^ f ” V ¡ : 

ave” d coneTeí oposum de’ Tasmania, c' ciervo y algunos insectos 
introducidos circunstancialmente. Lo mismo vale para otros muchos am- 
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males y vegetales inmigrantes de todos los continentes (Elton, 1958). Los 
animales con reproducción dentro de la estirpe son sin duda mucho me¬ 
jores colonizadores que los que tienen reproducción externa. 

A veces una población extraordinariamente pequeña se mantiene con 
éxito durante una larga serie de generaciones. Algunas especies de peces 
en manantiales de desierto se han mantenido miles de años aunque su 
población en ocasiones ha descendido a menos de 100 (Miller, 1948, 1961; 
Hubbs y Springer, 1957). Un rebaño “salvaje” bovino que en un principio 
tenía por término medio 60 cabezas se ha mantenido en el parque de 
Chillingham Castle en Northumberland (Inglaterra) durante unos 700 años. 
Durante los 30 años que antecedieron a 1947, el rebaño se mantuvo casi 
constantemente en unas 35-40 cabezas. Sólo sobrevivieron 13 individuos 
al duro invierno de 1947. En 1956, el rebaño constaba de cinco toros, 
10 vacas, una ternera macho y tres terneras hembras (Bilton, 1957). Sólo 
en los últimos años el rebaño ha mostrado síntomas manifiestos de depre¬ 
sión por cruzamiento interno. El bisonte americano, el íbice europeo y 
otros mamíferos han vencido con éxito una extremada reducción de nú¬ 
mero (Buzzati-Travcrso, 1950). Los millones de hamsters dorados (Meso- 
cricetus auraius) de los laboratorios de todo el mundo se suponen todos 
descendientes de una sola hembra preñada. El establecimiento de colonias 
con mucho éxito por fundadores singulares, no sólo es factible, sino que 
parece el método normal de propagarse muchas especies de animales y 
plantas. 

Estas observaciones también alcanzan al problema de la composición 
de las especies raras. También aquí cabría esperar a priori una mayor 
homocigosidad por cruzamiento interno. Los datos disponibles son es¬ 
casos, pero se oponen al supuesto. En el saltamontes muy raro Pedioscir- 
tetcs nevadensis, White y Nickerson (1951) encontraron que uno o dos 
pares de autosomas eran heterocigóticos en la mayoría de los individuos 
de una población local. El corrimiento ha sido, pues, incapaz de vencer 
una ventaja evidente, pero aún no analizada, de la condición hcteroci- 
gótica. En Moraba saína, un saltamontes australiano reducido a pobla¬ 
ciones aisladas en cementerios, muchas de ellas muy pequeñas, White 
(1957c) encontró que sólo unos pocos de los cariolipos polimorfos habi¬ 
tuales de esta especie se han hecho homocigóticos. Se ha registrado muchas 
veces en la literatura genética la tenacidad con que la variabilidad gené¬ 
tica se mantiene en pequeñas poblaciones de laboratorio a lo largo de 
decenas de generaciones de cruzamiento dentro de la población. El papel 
de la supradominancia de impedir la pérdida de la variabilidad genética de 
las poblaciones ha sido analizado por Tantawy y Reede (1956) en expe¬ 
rimentos cuidadosamente ideados. 

Cuando se habla de poblaciones fundadoras “homocigóticas” debemos 
tener en cuenta que el hecho es sólo relativamente cierto. Es extraordi- 
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naria la cantidad de variabilidad genética que porta en su genotipo incluso 
un solo individuo diploide. No menos de 11 entre 21 pares salvajes de 
Drosophila melanogaster, cruzándose entre sí, dieron lugar (entre mil 
individuos de la generación F 2 ) al menos a un individuo con el defecto 
genético raro de “cross-veinlessness” (Milkman, 1960c). Tal vez nada de¬ 
muestre mejor la cantidad de variabilidad genética oculta, que el trabajo 
sobre recombinación de Dobzhansky y sus colaboradores (Spassky y col., 
1958; Spiess, 1959). 


El ambiente genético ij biótico de la población fundadora 


La población fundadora difiere de la población parental, no sólo en 
la reducción brusca de la diversidad de su acervo de genes, sino también 
en estar expuesta a una constelación totalmente nueva de factores am¬ 
bientales, tanto bióticos como genéticos. El más importante de ellos es 
la súbita conversión de una población abierta en una población cerrada, 
y es más en una población cerrada pequeña. La nueva población de pronto 
queda totalmente emancipada de la población parental. En una población 
abierta existe una entrada constante y bastante elevada de genes ajenos. 
“Poca o ninguna atención se ha prestado en el pasado al efecto de estos 
genes ajenos sobre la viabilidad .relativa de los genes del complejo genético 
en el que se introdujeron. Parece probable que la frecuente introducción 
de genes ajenos en un acervo de genes conducirá a la selección de aque¬ 
llos genes nativos que sean tolerantes para la combinación con estos genes 
ajenos, es decir, que producen hcterocigotes viables con un gran surtido 
de genes o de combinaciones de genes ajenos” (Mavr, 1954a; Fig. XVI1-2). 
He calificado tales genes de genes “aprendices de todo y maestros de 
nada” o “buenos mezcladores”. En cuanto ellos se separan del continuo 
aflujo de genes ajenos, tales “buenos mezcladores” pierden su especialí- 


sima ventaja selectiva. 

Un desplazamiento similar en el valor selectivo de los genes se observa 
cuando se establece una nueva población experimental con individuos 
tomados de una población abierta. Por ejemplo, es evidente (Capítulo IX) 
que el potencial para la heterosis no se utiliza al máximo en poblaciones 
abiertas. Esto se demuestra por cruzamientos entre poblaciones (siempre 
que las poblaciones no estén demasiado distantes), en las que los F, son 
casi siempre heteróticos. Como Wallace (1955) ha dicho correctamente, 
“cuanto mayor sea la viabilidad media de los híbridos F¡, entre pobla¬ 
ciones, mayor es el precio pagado por las poblaciones locales por un 
acervo de genes integrado capaz de transmitirse con éxito de generación 


en generación”. La necesidad de mantener interacciones epistáticas armo¬ 
niosas, frente al flujo de genes, es una de las varias razones para la 
disminución del número de loci supradominantes en una población abierta. 
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Después de transformar una población abierta en una cerrada, siempre 

resulta posible mejorar por selección natural la coadaptación del número 
limitado y estable de genes. 

Sin embargo, los hechos son discutibles, y han sido objeto de inter¬ 
pretaciones diferentes y, de hecho, contradictorias. Incluso, aunque nu- 
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morosos loci en una población abierta sean heterocigóticos, el número de 
oci enérgicamente supradominantes es aparentemente pequeño. Después 
de la transformación de la población abierta en cerrada la homocigosidad 
aumenta inevitablemente, y, sin embargo, la supradominancia puede asi¬ 
mismo aumentar en unos cuantos loci favorecidos. La selección por au¬ 
mento de supradominancia en estos loci resulta posible por la eliminación 

dd efecto perturbador de un gran aflujo genético generación tras genera¬ 
ción (Spiess, 1961; Dobzhansky y Spassky, 1962). 

., El ef(,(,t ° (,<>I aumento de homocigosidad en los otros loci de la pobla¬ 
ción fundadora resulta, tal vez, más importante. 


C ; om° consecuencia del aumento de frecuencia en la población fundadora, los ho- 

mK ' R{ ' CS P f t ? ran m,,tl ‘° mas «^Puestos a la selección y se verán favorecidos los 
«enes especialmente viables en condición do homocijíosis. Asi pues, el “solista" es 
ahora el favorito, en lugar del “buen mezclador”. LlcRamos, pues, a la importante 
conclusión de que el mem cambio del ambiente genético puede cambiar considera- 
hlcmcnte el valor selectivo de un gene (y en particular lo hace así el cambio de una 
población abierta en cerrada). Este cambio, de hecho, es el cambio genético más 
enérgico (excepto la poliploidia y la hibridación) que puede verificarse en una 


población natural, puesto que afecta a todos los loci a la vez. De hecho, puede tener 
el carác ter de una verdadera “revolución genética”. Además, esta “revolución genética" 
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^encadenad, por d aislamiento de la población fundador, pori. >■»« 'e^áct» 
ele una reacción en cadena. Los cambios en un locus pueden afectar, a su vez, 
valores selectivos de mochos otros loci, hasta que Analmente el sistema alcance no 

nuevo estado de equilibrio (Mayr, 1954a).° 

Existen otras varias razones para la posibilidad de rápida renovación 
genética en poblaciones que pas¿ por el "cuello de botella’ de un ,antaño 
de población reducido. Haldane (1957) llega a la conclusión de quejen 
tanto que la selección no sea demasiado intensa) el numero de muertes 
necesario para asegurar la sustitución, por selección natural de un gene 
por otro no depende del valor selectivo del gene, sino solo del logaritmo 
natural de su frecuencia inicial. Como esta frecuencia inicial de un nuevo 
gene en una población es, normalmente una fracción njuy pequena del 
1 por ciento, y como grandes números de genes se sustituyen durante la 
evolución, Haldane postula velocidades evolutivas extremadamente ba,^. 
Sin embargo, genes que por doquier son raros pueden estar en 
población fundadora con una frecuencia inicial alta. Esto aceleraría 

U]d 'Exfctcn aún otros factores que favorecen una rápida renovación gené¬ 
tica por ejemplo una posible acción sinérgica de genes perjudiciales (Ca¬ 
pítulo IX) 1 Asimismo, en el nuevo ambiente de la población fundadora 
existirán, de hecho, intensidades de selección muy altas contra ciertos 
genes que habían sido favorables en la población parental. 

' Haldane (1956) ha llamado la atención sobre otra dderencia entre p 

blaciones aisladas centrales y periféricas: el papel de la mortahda 
pendiente de la densidad. En las poblaciones centrales de una especie, el 
ambiente físico y el biótico son óptimos y la mayor parte de la mortalidad 
está relacionada de algún modo con la elevada densidad de Pación. En 
las poblaciones periféricas y periféricamente aisladas las 
len acercarse al mínimo requerido por la especie. En anos mal» las 
poblaciones serán barridas o casi barridas y en buenos anos llegaran 
números grandes (en vista de la escasez de depredadores y de germenes 
patógenos específicos de la especie). Existirán pues, fuertes fluc tuacwna 
de población que también aumentan la velocidad de renovación enética. 
La intensidad de los factores que dependen de la densidad en la parte 
central del margen de la especie amortigua tales fluctuaciones (vease 

CaP Finalnmnte,' como White (1959) 1.a señalado, la reducción en el poU- 
morfismo y en los equilibrios heterocigóUcos que encontramos en pobla¬ 
ciones periféricas (y parcialmente aisladas) reducen la homeostasis y la 

♦ El objeto tic esta comunicación fue '°' ,M ^ri^pío “deWmSLior" 0 Dese^hacer una corree- 
variedad de la teoría del corrimiento genético, c p . p ' (Mayr 1942:237) y el propósito de 

ció,. El principio del fundador se ‘“^oortancia de la seücc^ puede tener o tendrá 

un C nuevo' C valor selectivo iTd'S ^‘violen,a,ncute alterado de ,a Población fundadora. 
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inercia evolutiva de estas poblaciones. Son mucho más capaces de respon¬ 
der a nuevas presiones de selección y, en consecuencia, a nuevas opor¬ 
tunidades evolutivas que las poblaciones del “corazón muerto” de la 
especie. Se encuentran en posición mucho más directa de utilizar nuevas 
combinaciones de genes que se generan durante la revolución genética de 
las poblaciones en las que los genes están estrechamente enlazados por nu¬ 
merosos mecanismos de equilibrio. El hecho de que las poblaciones que se 
especian sean relativamente monomorfas se manifiesta no sólo por la re¬ 
ducción del polimorfismo observada en poblaciones periféricas (Mayr y 
Stresemann, 1950; Carson, 1955b) sino también por la observación de que 
especies íntimamente relacionadas, cromosómicamente polimorfas, poseen 
en común sólo corta cantidad de este polimorfismo. Por ejemplo, las dos 
especies gemelas Drosophila pseudoobscura y D. persimilis, ambas suma¬ 
mente polimorfas en inversiones del tercer cromosoma, sólo poseen en 
común una inversión. Lo mismo sucede para las especies relacionadas los 
grupos de Dwsophilu, virilis (Stone y col., 1960), repleta (Wasserman, 1960, 
1962 y willistoni (Carson, 1954). 


Cambios cromosómicos durante la especiación 


La revolución genética en poblaciones periféricamente aisladas se lia 
interpretado, hasta ahora, en términos de la “genética de la vaina de gui¬ 
sante”, en términos de desplazamiento en la frecuencia de genes. Tal 
interpretación contrasta abiertamiente con la creencia de muchos de los 


primeros citogenéticos de que la especiación es el resultado de una reorga¬ 
nización estructural de los cromosomas. Esta hipótesis se basaba en tres ob¬ 
servaciones distintas válidas: 1) en que la especiación es el origen de dis¬ 
continuidades, 2) en que las especies emparentadas con frecuencia difieren 
en su pauta cromosómica, y 3) en que ciertos cambios cromosómicos, como 
son las translocaciones recíprocas, son parcialmente aisladoras debido a 
que causan mucha esterilidad entre los heterocigotes. Estos ejemplos se 
han reunido dentro de la teoría de que un cambio cromosómico puede 
dar, en un solo paso, origen a un individuo que esté reproductivamente 
aislado de los miembros de la especie parental. Esto explicaría el origen 
instantáneo de mecanismos de aislamiento, acontecimiento que se perse¬ 
guía ansiosamente en aquella época. Estudios ulteriores han demostrado 
que tal hipótesis es insostenible. No sólo tropieza con las mismas dificulta¬ 
des que otras tentativas de establecer nuevas especies por individuos aisla¬ 
dos (Capítulo XV), sino que se oponen a ella todos los hechos conocidos de 
la variación cromosómica (White, 1954, 1957, 1959). 


Muchas especies son polimorfas para las verdaderas diferencias cro- 
mosómicas que, en otros casos, diferencian especies íntimamente empa¬ 
rentadas. En Drosophila, donde gran parte de la diferencia citológica en- 
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tro especies emparentadas parece deberse a inversiones paracéntricas, el 
polimorfismo para esas inversiones está muy difundido en poblaciones na¬ 
turales. En ciertos géneros de ortópteros, las especies difieren entre si por 
inversiones pericéntricas, y éstas son tan frecuentes como una condición po¬ 
limorfa dentro de la especie. Muchas especies son individualmente varia¬ 
bles respecto al número de cromosomas, en general debido a la fusión 
céntrica de cromosomas acrocéntricos. En el caso extremo de Thuis (Pur¬ 
pura) lapillus , una sola población puede ser polimorfa para no menos de 
cinco de tales fusiones céntricas (Staigcr, 1951). Evidentemente ni siquiera 
este tipo notorio de cambio cromosómico sirve de mecanismo interespecí¬ 
fico de aislamiento. 

A la inversa, especies bien definidas y aisladas en la reproducción pue¬ 
den concordar completamente en la estructura de sus cromosomas y diferir 
únicamente en sus contenidos de genes. Ya no puede dudarse de que la es- 
peciación puede conseguirse por diferenciación de los genes sin reorgani¬ 
zación estructural. 

Aunque la vieja hipótesis citogénica de la espceiación instantánea por 
mutación cromosóiniea no pueda ya defenderse, se ha renovado el interés 
en años recientes por el papel de la estructura cromosómica en la especia- 
ción; Wallace (1959) señala, ampliando el argumento de Mayr (1954a), que 
la adaptación local de poblaciones periféricas se facilitaría por todo meca¬ 
nismo que protegiera sus acervos de genes contra el efecto disruptivo de 
la inmigración de genes de poblaciones más centrales. Como el aislamien¬ 
to reproductivo no existe entre representantes de poblaciones coespecí¬ 
ficas, se necesita algún tipo de protección “mecánica”. Toda reordenación 
cromosómica (píe impida el entrecruzamiento servirá de tal dispositivo 
protector. Dejará “encerradas” las secuencias de genes coadaptadas y 
las protegerá contra la recombinación. Tal dispositivo de “encierro” será 
sumamente selectivo, ya que un apareamiento entre dos individuos indí¬ 
genas de la periferia producirá descendencia de mayor adaptación que 
uno entre un individuo periférico y uno central. 

Toda inversión, disociación cromosómica de Robertson, o translocación, 
que reduzca la recombinación entre cromosomas “normales” y periféricos, 
asegurará la conservación de los complejos de genes locales y facilitará la 
selección continuada de los contenidos de las secciones de cromosomas pro¬ 
tegidas por su creciente adaptación al medio local. Como Wallace señala, 
los portadores de tales cromosomas o secciones de cromosomas protegidos, 
por ser miembros de poblaciones periféricas, están mejor adaptados al me¬ 
dio marginal que los genotipos con los contenidos de genes de la pobla¬ 
ción central. Como consecuencia de su adaptación parcial al medio del 
borde, están favorecidos para difundirse más allá del borde actual de la 
especie, tan pronto como surja un mecanismo genético que perfeccionara 
la adaptación. El aspecto importante de la opinión de Wallace es que des- 
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Consecuencias de la revolución genética 

Los cambios genéticos que se verifican en una población aislada tienen 
consecuencias múltiples. Al romperse la cohesión del acervo de genes pa- 
rental, se establecen condiciones favorables para partir en nuevas direccio¬ 
nes. La dirección que tome tal partida es en gran parte impredecible, ya 
que el azar entra en el cuadro en muy diversos niveles, gamético, cigo- 
tico, de desarrollo, de conducta, ambiental, aunque los resultados de estos 
acontecimientos fortuitos estén continuamente guiados por selección na¬ 
tural. Estos resultados se refieren al genotipo así como a todo aspecto del 
fenotipo. El paso de la población a través de un cuello de botella permite 
desplazamientos bastante drásticos, que hubieran sido resistidos por el sis¬ 
tema homeostático de la población parental continental bien integrada. 

Vamos a discutir la naturaleza de estos cambios. 

Durante una revolución genética, la población pasará de una condición 
bien integrada y estable, a través de un período sumamente inestable, a 
otro período de integración equilibrada. El paso por el cuello de botella 
y la llegada al nuevo equilibrio se caracterizan por la producción de va¬ 
rios procesos genéticos. Los más notorios son una gran pérdida de variabi¬ 
lidad genética (Fig. XVII-3). Para esta pérdida hay una serie de razones: 

1) los fundadores representan sólo una fracción de la variabilidad de la es¬ 
pecie; 2) debido a la generación dentro de la estirpe, un número mayor de 
homocigotes se harán recesivos y quedarán expuestos a selección; 3) debi¬ 
do a la reducción del tamaño de población, se producirán cambios en el 
valor selectivo de aleles y ciertos aleles se eliminarán (pérdida de “buenos 
mezcladores”); 4) durante la reconstitución de los epigenotipos, muchos 
genes perderán la ventaja de formar parte de un sistema equilibrado y se 
seleccionarán en contra; 5) mientras que la nueva población siga pequeña 
puede perder genes adicionales por error de desmuestre. 

No toda esta pérdida de variabilidad genética es perjudicial. Reduce 
la carga genética muy bruscamente y da a la población superviviente una 
“partida limpia”. La capacidad de las poblaciones pequeñas de librarse de 
factores genéticos perjudiciales es sumamente notable. Las pequeñas pobla¬ 
ciones de Drosophila novamcxicana y D. hyclei en las regiones del desierto 
del suroeste de EE. UU. portan muy pocos factores perjudiciales. La pe¬ 
queña población de D. ananassae en la isla de Rongerik (islas Marshall) se 
recuperó al cabo de unas 26 generaciones, y la población algo mayor de 
la isla Rongelap a las 40 generaciones, de un daño mutacional sufrido por 
exposición radioactiva (Stone y Wilson, 1958). Análogamente, en pobla- 
dones experimentales se observa una disminución de la frecuencia de fac- 
tores perjudiciales cuando se reduce el tamaño de población (Wallace, 

1959). , , 

Una revolución genética genuina se caracteriza por una ruptura de la 
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homeostasis genética por una pérdida o una reconstitución de sistemas 
equilibrados previamente existentes. La población pasa por un estado lábil. 
La situación se hace todavía más aguda por el hecho (que discutiremos 
luego) de que la población ha de enfrentarse con nuevas presiones de se¬ 
lección debidas al cambio del medio físico y biótico en la ínsula. 



TIEMPO 
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fundadora. Los fundadores (B) constituyen sólo una fracción de la variación genética de 
la población parental (A) y los ulteriores genes se perderán durante la revolución gené¬ 
tica consiguiente (7¿ a La variación se recupera naturalmente (D) si la población en¬ 

cuentra un nicho utilizable, basta que se alcanza un nuevo nivel (£). (Según Mayr, 1954a.) 


Las poblaciones que consiguen sobrevivir de la revolución genética, 
probablemente una minoría muy escasa, entrarán en un estado nuevo que 
se caracteriza por la acumulación renovada de la variabilidad genética y 
por la adquisición de nuevos sistemas equilibrados habitualmente muy dis¬ 
tintos. Los recientes estudios citogenéticos han mostrado que la cantidad 
de polimorfismo cromosómico con que una población puede enfrentarse 
suele estar gravemente limitado (Wallace, 1954a; Lewontin y White, 1960), 
pero hay algunas especies como Drosophila willistoni, en las que un solo 
individuo puede ser helerocigote para más de una docena de inversiones. 
Una ordenación de genes próspera, que funcione como supergene, con 
frecuencia interfiere, por una serie de razones, con la introducción de nue¬ 
vas ordenaciones de genes. El estado temporal de monomorfísmo cro¬ 
mosómico durante la revolución genética favorece el establecimiento de 
nuevos polimorfismos cromosómicos. En Drosophila psciuloobscura , donde 
normalmente sólo el tercer cromosoma es heterocigótico para ordenacio¬ 
nes de genes, el polimorfismo para el cromosoma segundo únicamente apa¬ 
rece en poblaciones que son bomocigóticas para el cromosoma tercero 
(Tcrzaghi y Knapp, 1960). 
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Una comparación del polimorfismo cromosómico de especies intima¬ 
mente emparentadas es sumamente reveladora. Un total de 144 inversiones 
se lian encontrado en 46 especies estudiadas del grupo Drosophila repleta. 
Aunque 45 de las 144 ordenaciones eran polimorfas dentro de una u otra 
especie, sólo tres ordenaciones eran polimorfas simultáneamente en dos 
especies (Wasserman, 1960, 1962). En el grupo virilis, análogamente, de 

92 inversiones sólo dos eran simultáneamente polimorfas en dos especies 

(Stone y col., 1960; Stone, 1962). Sucede como si la especiación estuviera 
asociada normalmente con un cambio del sistema de polimorfismo. Donde 
poblaciones o especies íntimamente emparentadas difieren más intensa¬ 
mente en reordenaciones cromosómicas, en particular en las que implican 
translocaciones e inversiones pericéntricas, resulta aún más evidente la 
necesidad de pasar por la fase heterocigótica rápidamente. Tales hetcroci- 
gotes con frecuencia son de una adaptación reducida debido a varias di¬ 
ficultades durante la meiosis. Sin embargo, existen numerosos mecanismos 
(Smith, 1960) que reducen los efectos perjudiciales de la translocación he¬ 
terocigótica. La translocación que ha llevado de la raza oriental de 15 
cromosomas del saltamontes Moraba scurra a la raza occidental de 17 cro¬ 


mosomas, sólo ha podido verificarse con éxito en una población pequeña 
aislada periféricamente. “De este modo una colonia que contenía una ma¬ 
yoría do homocigotes de disociación [A.B] pudo haber surgido rápidamen¬ 
te y haber persistido sin ser barrida por la inmigración de homocigotes 
fusionados ÁB procedentes de todos lados” (Whie y Chinnick, 1957). Las 
dos razas cromosómicas ahora se reemplazan con amplitud geográficamen¬ 
te sin haber formado poblaciones heterocigóticas. En otros casos, se ha 
mostrado que las diferencias cromosómicas (pie en un principio se atri¬ 
buían a translocación pueden haberse originado de un modo distinto. Whi- 
tc (1961), por ejemplo, da tal interpretación (homocigosidad para termi¬ 
naciones cromosómicas reduplicadas) para las diferencias entre la lagartija 
acuática italiana (Triturus crislalus carnifex) y su pariente del norte de 
Europa T. c. cristatus. Cualquiera que sea la interpretación citológica, ta¬ 
les novedades cromosómicas se incorporan tal vez con máxima facilidad 
en pequeñas poblaciones fundadoras (Spurway y Callan, 1960). 

El estudio de la variación cromosómica dentro de especies y entre es¬ 
pecies ha alcanzado tal nivel de precisión en años recientes que a veces 
permite reconstruir la serie de acontecimientos cromosómicos que acom¬ 
pañan la especiación. Los estudios de Stone (1955) y Stone y col. (1960) 
del grupo de Drosophila virilis, los de Wasserman (1960, 1962) del gru¬ 
po D. repleta y los de Manna y Smith (1959) de los coleópteros del grupo 
Pissodcs stigma constituyen ejemplos de tales análisis. En condiciones 
óptimas es posible determinar, no sólo la naturaleza de las diferencias, 
sino también la sucesión filogenética en que se han producido. lie de re¬ 
mitirme a las comunicaciones citadas así como a White (1957a,b, 1959) y 
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a Smith (1960) para un tratamiento detallado de muchos fascinantes pro¬ 
blemas de la especiación cromosómica. Estas comunicaciones recientes con¬ 
tienen referencias bibliográficas de las comunicaciones clásicas de Sturte- 

vant y Dobzhansky que fueron los primeros que desarrollaron estos 
métodos. 

Lo acusado del borde en las situaciones tanto intra como interespecí- 
hcas demuestra, en todo caso, que durante una revolución genética muy 
transitoria se adquiere un nuevo sistema equilibrado. Uso el término “re¬ 
volución genética” conscientemente, porque la reconstitución genética fue 
en todos estos casos demasiado brusca para ser descrita en términos de 
un cambio de frecuencias de genes. Con seguridad también se produjo un 
c-am >io de frecuencias de genes, pero asociado con una sustitución sufi¬ 
cientemente drástica de "supergenes” que se tradujo en la adquisición 
de un nuevo epigenotipo. 


Especiación ij ámbitos continuos 

A fin de demostrar la importancia del aislamiento espacial, hemos toma- 

° a sltuacion exlrc,ni1 de una población fundadora completamente aisla¬ 
da como modelo sobro el que basar el estudio precedente. En realidad 
este extremo puede no estar muy lejos de la verdad en la mayoría de los 
casos de especiación. “Las poblaciones periféricas no son notoriamente 
distintas si forman parte de una serie continua de poblaciones. Sólo las 
poblaciones periféricamente aisladas muestran una desviación acusada del 
Upo de la especie” (Mayr, 1954a). Stone y col. (1960) han llegado a la 
misma conclusión en Drosophila. Drosophila robusta, que carece de ínsu¬ 
las geográficas, no se especia. El grupo D. repleta con sus numerosas ín¬ 
sulas en el sudoeste de EE. UU. es el grupo de especies que se especia con 
mas actividad de todos los hasta ahora conocidos del género Drosophila. 

Sin embargo, no todas las ínsulas están establecidas por fundadores. 
A veces surgen por la contracción de una especie de ámbito antes conti¬ 
nuo en bolsas aisladas. La mutación, la recombinación y la selección serán 
d' sde entonces distintas e independientes en las dos áreas y resulta ine¬ 
vitable una divergencia genética creciente. De hecho, si las poblaciones 
separadas se mantienen grandes todo el tiempo, no pasarán por una revolu¬ 
ción genética y continuarán compartiendo los mismos sistemas equilibra¬ 
dos, el misino epigenotipo. La selección normalizadora tenderá a eliminar 
las mismas desviaciones en los dos acervos hijos, de genes que, aunque 
ahora con independencia, continuarán actuando como si fueran partes de 
un solo sistema cohesivo. Nadie sabe cuánto tiempo puede mantenerse tal 
cohesión paralela”. El caso de los sicómoros americano y asiático (Plata- 
ñus) que no han conseguido adquirir aislamiento reproductivo al cabo de 
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millones de años de separación (Stebbins, 1950), permite suponer un lar¬ 
go período. . 

A lo largo de todo el libro lie destacado el tremendo efecto cohesivo 

del flujo de genes. Sin embargo, cuando se intenta calcular el tiempo em¬ 
pleado por los genes para atravesar el ámbito de una especie exten¬ 
dida de un extremo al otro, se llega a cifras verdaderamente astronómicas. 
Así sucede, en particular, en las especies ápteras y en todo organismo con 
pocas facilidades de dispersión (White, 1959a). Sin intentar despreciar la 
importancia del flujo de genes, adelanto la tesis de que la cohesión de la 
especie se debe también al hecho de que todas sus poblaciones que no 
experimentan una revolución genética comparten los mismos sistemas 
homeostáticos y que estos sistemas dan gran estabilidad. 

Hemos recogido en el Capítulo XVI numerosos casos de poblaciones 
distintas de una especie que han avanzado más o menos a lo largo de la 
ruta del aislamiento en la reproducción. Estas observaciones podría paie- 
cer que contradicen las implicaciones de lo considerado antes, como tam¬ 
bién parecen hacerlo los cálculos de Wright (1943a) sobre el aislamiento 
por la distancia. Sin embargo, Wright se ocupa exclusivamente de frecuen¬ 
cias de genes y no de las propiedades cohesivas de complejos de genes 
integrados. Y, en lo que respecta al aislamiento parcial en la reproduc¬ 
ción de poblaciones cocspecíficas, debemos admitir que, en la mayoría de 
los casos, sabemos muy poco de la continuidad efectiva de las poblaciones. 
Lo que nos muestra un mapa de distribución más o menos esquemático 
como ámbito continuo, puede muy bien ser el resultado de la coloniza¬ 
ción por una serie de poblaciones fundadoras, como en el caso de Trittirus 
cristatus curnifex o de la raza occidental de Moraba scurra. El ámbito de 
Larus argentatus Fig. XVI-7, caso bien conocido de superposición circu¬ 
lar, ciertamente consiste en una serie de colonias aisladas. 

La especiación por mera distancia parece estar mucho peor estableci¬ 
da ahora que hace 10 ó 20 años. Sin embargo, se verifica en organismos 
bastante sedentarios en los que cada población local está parcialmente se¬ 
parada por barreras de otras poblaciones vecinas. Incluso una barrera bas¬ 
tante menor y temporal puede determinar una revolución genética. 


La genética (le las diferencias de especies 

Los recientes estudios sobre la integración de complejos de genes es¬ 
pecíficos de especie han cambiado considerablemente nuestras ideas sobre 
la naturaleza de las diferencias entre especies. Después de haberse refuta¬ 
do las pretensiones de los primeros mendelianos de que una o unas pocas 
mutaciones “hacen” una especie tenemos que pensar en que la diferencia 
genética entre especies es una cuestión de cantidad: si se apilan bastantes 
sustituciones de genes se producirá eventualmente una especie diferente. 
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Los primeros autores hablan de docenas o centenares de diferencias de 
genes entre especies, pero cuando se comprueba que incluso los individuos 
dentro de una sola población (incluyendo la especie humana) pueden di¬ 
ferir en centenares de genes se comienza a hablar de números mayores. 
Haldane (1957) dijo recientemente, “las genuinas especies, incluso las ínti¬ 
mamente emparentadas, pueden diferir en varios miles de loci”, y este 
orden de magnitud probablemente lo suscribirían los investigadores más 
informados. De hecho tales cifras nos dicen relativamente poco. En reali¬ 
dad, hay pruebas crecientes de que carece de sentido abordar el proble¬ 
ma sin más que contar números de diferencias de genes. 

Durante un tiempo se pensó que el análisis genético de híbridos de 
especies podría permitir el análisis de las diferencias entre especies. Este 
estudio, en efecto, proporcionó datos valiosos (véase Hertwig, 1936, resu¬ 
men de la literatura antigua). Entre los estudios más recientes de híbridos 
animales podría mencionarse los trabajos de Shull (1949) sobre coleópteros 
coccinélidos, Gordon y Rosen (1951) sobre peces xifoforinos, Steiner (1952, 
19.58) sobre los pinzones tejedores, Spunvay (1953) sobre las lagartijas 
acuáticas, de Clarke y Sheppard (1955) sobre las mariposas del grupo Va- 
pilio machaon y de Sadoglu (1957) sobre peces cavernícolas. Los resulta¬ 
dos de estos estudios concucrdan casi totalmente entre sí. Contadas dife¬ 
rencias entre especies parecen gobernadas por genes singulares o por 
pocos genes con grandes efectos fenotípicos. Donde diferencias de genes 
singulares distinguen especies, los mismos genes pueden ser polimorfos en 
especies relacionadas, como el color de ala negro versus el amarillo en 
lapilio. Sin embargo, las diferencias de especies en su mayor parte pa¬ 
recen reguladas por un gran número de factores genéticos con pequeños 
detectos individuales. La base genética de los mecanismos de aislamiento, 
en particular, parece consistir en gran parte en tales genes. Así, pues! 
los resultados de estos análisis de híbridos concuerdan en lo sustancial 

con los obtenidos de un análisis de diferencias de población dentro de 
la especie. 

Los genes de grupo sanguíneo (antígenos celulares), con sus reacciones 
cruzadas sumamente específicas, permiten hacer una comparación genéti¬ 
ca entre especies próximas y especies alejadas. Un análisis de tales genes 
en el género de tórtolas Streptopelia muestra que incluso las especies más 
intimamente emparentadas difieren en docenas de tales genes y que el 
número de diferencias aumenta a medida que se aleja el parentesco (Ir- 
\vin, 1953, 1955). Sin embargo incluso parientes bastantes distantes a veces 
retienen un grado sorprendente de similaridad en sus antígenos. 

Cada acervo de genes aislado es un sistema biológico diferente, y la 
organización que es el resultado de la coadaptación de los genes puede 
añadir una nueva dimensión a las diferencias que no pueden considerarse 
corno la suma aritmética de las diferencias individuales de los genes. Es 
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fácil imaginar dos poblaciones coespeeífícas (pie compartan los mism 
mecanismos de aislamiento específicos de especie y estructuras cromosóm 
cas esenciales, y que sin embargo difieran entre sí por más sustitución 
individuales de genes que algunas especies verdaderas, lis evidente que 
un modo de abordar el problema puramente cuantitativo puede conducir 
a error. Ni la diferencia entre especies puede expresarse en términos de 
las briznas genéticas de información, los pares núcleo ti dos del ácido deso- 
xirribonucleico. Esto sería tan absurdo como intentar explicar la diferencia 
entre la Biblia y la Divina Comedia del Dante en términos de la dife- 
renda en la frecuencia de las letras del alfabeto usado en las dos obras. 
El nivel de integración significativo está muy por encima del nivel del 
código básico de información, los pares de nuclcótidos. 

¿Que es, pues, lo que hace a una especie diferente de una variante 
intraespecífica? Creo que Harland tenía un cabo de conocimiento en la 
mente cuando dijo hace muchos años que la especie se caracteriza por 
sus modificadores. Actualmente utilizaríamos tal vez una terminología li¬ 
geramente distinta de la usada por Ilarland. Pudiéramos decir que se tra¬ 
ta del sistema total de interacciones de desarrollo, la totalidad de los 
mecanismos de retrorregulaeión y de canalizaciones, lo que hace una espe¬ 
cie. Dos individuos de Drosophila mclanogastcr que difieren en cinco mu¬ 
taciones notorias que afectan al color del ojo, a la pigmentación, a la forma 
del ala, a la estructura de las cerdas y a la formación de los balancines 
pueden resultar notoriamente distintas entre sí; y, sin embargo, siguen 
compartiendo sus “modificadores” y su sistema de desarrollo total sigue 
siendo, pues, de Drosophila melanogasler. Dos individuos de tipo salvaje 
de D. melanogasler y D. simulaos que apenas difieran a la vista pueden, 
sin embargo, diferir entre sí por centenares, si no millares de genes y po¬ 
seer sistemas de desarrollo totalmente distintos. El punto importante es 
que las diferentes especies son sistemas diferentes de interacción de genes 
o sistemas epigenéticos diferentes. 

Consecuencias morfológicas. El hecho de (pie la reconstitución genética 
de poblaciones aisladas sea, con frecuencia, bastante brusca y afecto sis- 
lemas homoostáticos principales está confirmado por los estudios sobre los 
caracteres morfológicos y fisiológicos. ínsulas periféricas, por cerca que 
esté el ámbito principal de la especie, casi siempre son notoriamente di¬ 
ferentes, en contraste con la uniformidad esencial del ámbito contiguo de 
la especie. Esto se aprecia bien en Tamjsiptcra galathea (Mayr, 1954a), 
en Dicrurus hottenlottus (Vaurie, 1949) y en otras especies citadas en el 
Capítulo XIII. En la mariposa Manióla jurtina, las poblaciones sobre las 
islas pequeñas del archipiélago Scilly difieren entre sí y de las poblaciones 
bastante uniformes de las tres islas grandes (Dowdeswell, Ford y McYVhir- 
ter, 1957). Las poblaciones de Drosophila xoillistotii de las islas de las An¬ 
tillas están muy empobrecidas en lo que respecta a la diversidad de las or- 
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acones de genes, y las diversas islas difieren considerablemente entre 
ái (Dob/hansky, Lb/b) I ; a rapidez con que se verifican cambios morfoló- 
. tfOS OH las ínsulas periféricas confirma nuestra conclusión de que la re- 

t constitución genética permito o induce desplazamientos en la homeostasis 
de desarrollo r~-rV : 1*^ 

El grado de c.sv.r.c; ~ ir.cro'.cyr.ea adquirida durante el periodo de ais¬ 
lamiento no proporciona una medida exacta del grado de diferencia ge¬ 
nética ni, más específicamente, del grado de aislamiento en la reproduc¬ 
ción. Esto es igualmente cierto, donde, como en los caracoles del género 
Orion (Mayr y Rosen. 1956). un alto grado de diferencia morfológica está 
asociado con falta de aislamiento en la reproducción, o donde sucedo lo 
contrario, como en las especies gemelas (Capítulo 111). 

Consecuencias ecológicas. El medio marginal de la ínsula geográfica y 
las propiedades desfavorables del nicho “normal” de la especio en oslas 
condiciones marginales refuerza a voces la revolución genética. A su vez, 
los cambios genéticos pueden afectar profundamente las preferencias eco¬ 
lógicas y las adaptaciones de una población. 

Ll medio de la ínsula periférica es casi siempre bastante diferente del 
medio óptimo de la especio en el centro de su ámbito. El medio biótieo, en 
particular, suele estar algo desequilibrado en las localidades aisladas. La 
nueva ínsula estará pues expuesta a una presión de selección notablemente 
alterada. El ambiente físico puedo no ser muy distinto en la ínsula perifé¬ 
rica y en las áreas periféricas próximas de la especie. Pero la respuesta de 
la población aislada a esta presión de selección será totalmente distinta 
de la de una población que forme parte de un conjunto contiguo do po¬ 
blaciones mantenidas unas por flujo de genes y por todos los dispositivos 
cohesivos estudiados en el Capítulo X. Una población que forme parte de 
un continuo de poblaciones se ve forzada a un compromiso entre el adap¬ 
tarse a condiciones locales y permanecer coadaptada al acervo de genes 
de la especie en su conjunto. Cuanto más distante esté una población del 
centro óptimo del ámbito de la especie, menos apropiada es su dotación 
genética para contender con el nicho específico de la especio. El borde 
de la especie representa el empate entre los esfuerzos de la adaptación 
ecol ¡pica local, por una parte, y la coadaptación con el acervo de genes do 
la especie como un todo. En contraste, la población aislada puede respon¬ 
der a sus necesidades adaptativas locales sin tener que buscar un com¬ 
promiso con las soluciones encontradas por otras poblaciones. 

La umea respuesta posible en muchos casos es un desplazamiento hacia 
un nuevo nicho. Tal desplazamiento se ve muy facilitado por una revolu¬ 
ción genética y las propiedades especiales de las poblaciones aisladas. En 
particular, la labilidad genética de tales poblaciones y las acusadas fluc¬ 
tuaciones de población (en ausencia de fuertes factores dependientes de la 
densidad) facilitan tales desplazamientos. En ninguna otra situación de 
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la evolución existe mayor oportunidad para desplazamientos adaptativos 

o novedades evolutivas (Mayr, 1954a). 

Lo anterior no es mera hipótesis ya que está documentado por nume¬ 
rosos desplazamientos ecológicos observados de hecho en poblaciones peri- 
féricamente aisladas (Capítulo XI, XIII y XIX). De hecho, casi todas las 
poblaciones aberrantes de especies están periféricamente aisladas. Los 
desplazamientos ecológicos en los archipiélagos oceánicos ilustran espec¬ 
tacularmente el fenómeno (véase por ejemplo, Amadon, 1947; Zimmer¬ 
man, 1948). 

Requisitos pura que prospere la especiación 

Cada especie es un sistema genético independiente que tiene las pro¬ 
piedades de estar aislado en la reproducción y de ser compatible ecológi¬ 
camente con otras especies simpátridas. La especiación significa la adqui¬ 
sición de estas propiedades. Esto se producirá casi instantáneamente, como 
en el caso de poliploidia, o gradualmente, en el caso de la especiación 
geográfica. El proceso por el que se adquieren el aislamiento en la repro¬ 
ducción y la compatibilidad ecológica merece por su importancia que lo 
analicemos con detalle. 

El termino aislamiento se ha aplicado en biología evolutiva a dos tipos 
de fenómenos muy diferentes (Mayr, 1959a). Incluso algunos autores re¬ 
cientes han confundido estos dos fenómenos, lo que les ha llevado a enun¬ 
ciar teorías erróneas de la especiación. Los dos fenómenos son el aisla¬ 
miento geográfico y el aislamiento en la reproducción (Capítulo V). El 
aislamiento geográfico se refiere a la división de un solo acervo de genes 
en dos, por factores exclusivamente extrínsecos. Es un fenomero reversible 
que en sí mismo carece de efecto sobre los dos acervos de genes separa¬ 
dos. Lo que hace es garantizar su desarrollo independiente y permitir la 
acumulación de diferencias genéticas. El aislamiento en la reproducción 
se refiere a dispositivos protectores de un acervo de genes armoniosamente 
coadaptado frente a la destrucción por genotipos de otros acervos de ge¬ 
nes. Estos dispositivos protectores se conocen como mecanismos de aisla¬ 
miento. La especiación se caracteriza por la adquisición de estos disposi¬ 
tivos. 

Compatibilidad ecológica. Una especie incipiente a fin de completar el 
proceso de especiación, debe adquirir suficientes diferencias en la utiliza¬ 
ción del nicho para que pueda vivir simpátridamente con especies herma¬ 
nas sin concurrencia fatal (véase Capítulo IV). Tales diferencias surgen 
durante los desplazamientos ecológicos en la ínsula. Cuanto más tiempo 
permanezcan aisladas las poblaciones y más intensa sea la revolución 
genética, mayor probabilidad existirá de que se produzcan diferencias 
ecológicas. La compatibilidad ecológica (“exclusión”) necesita únicamente 
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NICHOS AMBIENTALES 

nicho por dos especies diferentes. La especie 1) encuentra 
lio ambiental C; utiliza el nicho B sin eficacia y los uichos A, 
La especie 2) no puede utilizar los nichos A, B ni C en abso- 
ícs óptimas en los nichos E y F. La ausencia de concurrencia 
lución de una especie adaptada para este nicho. (Según Mayr. 

1949a.) 


iniciarse durante el aislamiento geográfico. Aunque las diferencias ecoló¬ 
gicas sean sólo ligeras cuando las especies comienzan a superponerse, la 
selección puede proseguir hasta ahondarlas. Tal selección será enérgica¬ 
mente centrífuga (Fig. XVI1-4), dado que estará dirigida contra los indi¬ 
viduos de la zona de superposición ecológica. La realidad de tal selección 
se ha confirmado tanto por la observación (Capítulo IV) como por la expe¬ 
rimentación. Cuando DrosophiJa melanogaster y D. simulans se juntan en 
un mismo cultivo a 25-, D. melanogaster siempre elimina, antes o después, 
a la especie concurrente. Si, después de 10 ó 15 generaciones de concu¬ 
rrencia. algunas de las moscas experimentales simulans se sitúan en mn. 
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El origen de los mecanismos de aislamiento 


El paso más indispensable en la especiación es la adquisición de me¬ 
canismos de aislamiento. Los mecanismos de aislamiento carecen de valor 
selectivo como tales hasta no poseer la suficiente eficacia e impedir la des¬ 
trucción de complejos de genes. Son mecanismos ad lioc. Por ello es algo 
difícil comprender cómo mecanismos de aislamiento puedan evolucionar 
en poblaciones aisladas. Este problema ha sido objeto de mucha discusión 
en los últimos años y sólo con lentitud nos vamos acercando a puntos de 
acuerdo. 


Hay en lo esencial dos teorías sobre el origen de los mecanismos de ais¬ 
lamiento. Según una, propuesta inicialmente por A. R. Wallace (Mayr, 
1959a), ulteriormente defendida por Weismann (1902) y Fisher (1930) y ela¬ 
borada por Sturtevant (1938) y Dobzhansky (1940), la selección natural es la 
responsable del establecimiento de barreras de aislamiento. Esta hipótesis 
se basa en la observación de que híbridos entre dos especies suelen estar 


peor adaptados. Se arguye por ello que los individuos con mecanismos 
de aislamiento ineficaces serán susceptibles de dar híbridos en las zonas de 
contacto entre la especie parcntal y la nueva especie incipiente. Estos 
genotipos se eliminarán de ambas poblaciones a consecuencia de la se¬ 
lección en contra de los híbridos que producen. Tal selección tendera a 
separar genotipos con mecanismos de aislamiento mejor desarrollados. Se 
postula que este proceso a su debido tiempo conducirá a mejorar y per¬ 
feccionar finalmente los mecanismos de aislamiento. 


Los casos en que el aislamiento reproductivo entre especies simpatri- 
das es mayor que entre especies alopátridas suelen citarse en favor de la 
teoría del origen simpátrida de los mecanismos de aislamiento. Dobzhansky 
y Koller (1938) observan que el aislamiento reproductivo de Drosuphilu 
miranda es mayor respecto a las poblaciones de las dos especies emparenta¬ 
das con ella D. persimilis y D pscndoobscura que se dan en la zona de su¬ 
perposición con miranda (pie respecto a poblaciones que proceden de fuera 
del ámbito de miranda. King (1947) observa (pie entre tres especies muy 
estrechamente emparentadas de Drosophila las dos especies que se pro¬ 
ducen simpátridamente en Brasil D. guaní y D. guaraní están completa¬ 
mente aisladas en la reproducción. Sin embargo ambas especies se cruzan 
en el laboratorio bastante libremente con una tercera especie alopátrida 
D. subbadia que se conoce solamente en Méjico. 

Se encuentran más pruebas en la conducta y en la literatura sistemática 
sobre otros tipos de animales. Varios autores han presentado pruebas de 
que dos especies pueden diferir más en color o en las notas de canto en 
las áreas simpátridas que en las alopátridas (Sibley, 1957; Marler, 1957; 
Blair, 1955, 1958a, y Mecliam, 1961). Tal vez la prueba mejor defendida 
del reforzamiento de los mecanismos de aislamiento sea la reciente super¬ 
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posición en Rusia occidental entre los dos herrerillos Parus caeruleus y 
larus cyanus que, cuando se verificó por primera vez (1870-1900) condujo 
a la frecuente producción de híbridos (“Paras pleskei”). Después de 50 
anos de superposición la hibridación ha disminuido mucho (Vaurie 1957) 
Análogamente, Hubbs y Deleo (1960) encuentran una mayor discrimina¬ 
ción de pareja entre especies de Gambusia que previamente fueron sim- 
pátridas que entre especies alopátridas. 

Los partidarios de la teoría del origen simpátrida de los mecanismos 

( : mlam,ent0 no mantienen que todos los mecanismos de aislamiento se 
peí feccionen por hibridación, sin embargo parecen suponer que suceda 
con frecuencia. Este punto de vista se ha discutido basándose en objecio¬ 
nes expuestas eficazmente por Moore (1957). Tal vez el argumento más 
convincente contra el poder de la selección natural sea el proporcionado 
por las antiguas zonas híbridas (Capítulo XIII). Man existido, en muchos 
casos durante miles de años y la estrechez de las zonas demuestra que los 
<1 nulos so seleccionan en contra. Sin embargo, no hay ninguna señal de 
que ello haya conducido a un reforzamiento del aislamiento en ninguno 


i ' , . . / , ..... u...»uiiuumu CJl IIIIILIUIIU 

casos - La ln P otes,s (le <i ní * los mecanismos de aislamiento se oriri- 
non o perfeccionen marcadamente por selección natural no ha sido capaz 

de resolver las dificultades planteadas por la introgresión. Si los híbridos 
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no son es ternes, algunos de ellos se recruzarán con la especie parcntal 
proceso que debería debilitar el aislamiento más bien que reforzarlo. 

Otro argumento procede de comparar la fuerza de los mecanismos de 
aislamiento dentro de zonas de superposición y fuera de estas zonas. Los 
actores genéticos responsables del aislamiento en la reproducción deberían 
según esta teoría, restringirse a zonas de superposición entre las especies 
relacionadas ya que carecería de ventaja selectiva que estos mecanismos 
, 100 , se difundieran más allá de la región donde están favorecidos por 
selección (Moore, 1957). Sin embargo, no hay ninguna prueba de que los 
mecanismos de aislamiento estén confinados así geográficamente. La lista 
de los casos antes citados en los que el aislamiento en la reproducción de 
poblaciones smipatrulas de dos especies es más enérgico que entre pobla¬ 
ciones alopatndas puede muy bien deberse a un desmuestre predispuesto. 
8. los mecanismos de aislamiento son un subproducto de divergencia ge¬ 
nética y si. como se ha establecido bien, diferentes poblaciones de una 
especie difieren en el nivel de aislamiento adquirido, cabe esperar que en 
una comparación de pares de especies estrechamente relacionadas, pueda 
encontrarse un mayor grado de aislamiento reproductivo en unos casos 
entre poblaciones simpátridas y en otros casos entre poblaciones alopá- 
truTas. Esto, es exactamente, lo que Patterson y Stone (1952) han obser¬ 
vado. Lo mas frecuente es que no existan diferencias entre poblaciones 
simpatndas y alopátridas de dos especies en cuanto al grado de aisla¬ 
miento reproductivo. Así lo han confirmado Hubbs y Strawn (1957) en un 




número considerable de cruzamientos entre especies de peces de la subfa¬ 
milia Etheostominae, y por Minamori (1955) para las especies gemelas de 
peces del grupo Cobitis taenia. El hecho de que la selección no se pro¬ 
duce necesariamente para perfeccionar mecanismos de aislamiento se de¬ 
muestra por los numerosos casos en que mecanismos de aislamiento que 
funcionan eficazmente han evolucionado en aislamiento geográfico sin nin¬ 
guna posibilidad de su perfeccionamiento por selección subsiguiente. 

Patterson y Stone (1952) citan varios casos en Drosophila en los que el 
grado de aislamiento en la reproducción no podría deberse a selección: 


En ensayos con D. americana y texana, virilis procedente de Hanchow, China 
se cruzó fácilmente, mientras que virilis procedente de Victoria, Texas, se cruzó poco; 
pero vir¡lis procedente de Galveston, Texas, se cruzó tan fácilmente como el tronco 
procedente de Hanchow. Drosophila littoralis procedente de Europa está mucho más 
aislada del complejo americana, texana, novamexicana que lo está montana y sus 
semejantes, aunque ambos se cruzan casi lo mismo con virilis... 

Un nuevo caso nos ofrece un hermoso ejemplo de la acumulación de aislamiento 
a distancia (Wright, 1943a) en el grupo funehris. En este grupo macrospina y ohioensis 
son fases de color sin aislamiento serio. Drosophila macrospina está parcialmente aislada 
de las estirpes orientales de limpicnsis, que es muy concebible que se cruce circuns- 
tancialmentc; está mucho más efectivamente aislada de las estirpes occidentales de 
limpicnsis (que se cruza libremente con las estirpes orientales) y es probablemente 
incapaz de intercambiar genes con subfunebris ni, incluso, con trispina de California, 
excepto tal vez por mediación de limpicnsis. El clino de aislamiento aumenta con la 


distancia en este caso y concuerda con el grado esperado de diferenciación correla¬ 


cionado con la restricción del flujo de genes por la distancia. 


Estos hechos se toman en cuenta en una teoría alternativa del origen 
de los mecanismos de aislamiento, según la cual surgen como subproducto 
incidental de divergencia genética en poblaciones aisladas (Muller, 1940). 
Ésta fue la tesis de Darwin (véase Mayr, 1959a) que no pudo ver cómo la 
selección natural pudiera producir una esterilidad interespecífica. Poulton 
(1908) análogamente defendió la tesis del origen de mecanismos de aisla¬ 
miento como subproducto de divergencia genética. Patterson y Stone (1952) 
coinciden en “que los factores que favorecen el aislamiento sexual hacia 
otra especie se fijan en las poblaciones incidentalmente, más bien que re¬ 
sultar de una presión de selección en una zona de contacto”. 

Esta hipótesis está apoyada por tres series más de observaciones. En 
primer lugar, hay muchas pruebas de la variación geográfica de los meca¬ 
nismos de aislamiento (Capítulo XVI) incluyendo la esterilidad incipiente 
y el aislamiento otológico. Los comienzos de tal aislamiento se han obser¬ 
vado incluso en cultivos separados de troncos de laboratorio, por ejemplo 
en Drosophila (Bosiger, 1957; Hoenigsberg y Santibáñez, 1960). En segun¬ 
do lugar, considerando el carácter sumamente compuesto y poligénico de 
los mecanismos de aislamiento (Capítulo V) parece improbable que no se 
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Perdeck (1957) muestra que en el aislamiento en la reproducción entre 
Chortippus brwmeus y C. biguttulus, las dos especies gemelas de salta¬ 
montes se mantienen exclusivamente por la diferencia del canto. No puede 
descubrirse ningún otro mecanismo de aislamiento. La fecundidad de los 
híbridos parece ser la misma que la de los cruzamiento intraespecíficos, y 
lo mismo sucede con los recruzamientos híbridos (aunque el material sea 
limitado). La única desventaja de los machos híbridos es que están selec¬ 
cionados en contra por las hembras. El funcionamiento de este mecanismo 
otológico de aislamiento puede haber sido virtualmente perfecto antes de 
haberse establecido un contacto, debido a que los híbridos, viables de modo 


esencialmente completo, habrían constituido un canal de flujo de genes 
entre las dos especies, si el hecho se hubiera producido con frecuencia. 
Se han descrito otros casos de anfibios e insectos en que también la voca¬ 


lización del macho parece 


constituir la barrera de aislamiento primaria 


y más importante. 

Recientemente se han hecho varias tentativas para seleccionar mecanis¬ 


mos de aislamiento en poblaciones artificiales. Se cultivan juntas dos estir¬ 
pes de Drosophila mclanogaster, cada una de las cuales es homocigótica 
para un gene recesivo fácilmente visible (por ejemplo, straw y sepia). Todos 
los cruzamientos interestirpes producen heterocigotes que se reconocen 
fácilmente por poseer el fenotipo de tipo salvaje. Los híbridos se sepa¬ 
ran por el experimentador en todas las generaciones, como si fueran total¬ 
mente inviables, lo que crea una presión de selección enérgica en favor del 
aislamiento sexual de las estirpes entre sí. Después de 73 generaciones, 
Wallace (1951a) encontró un aislamiento considerable para uno de los dos 
tipos de hembras y ninguno para la otra (Tabla XVI1-1). Kniglit, Robertson 
y Waddington (1956) obtuvieron resultados análogos. La lentitud y el ca¬ 
rácter incompleto que adquiere el aislamiento, a pesar de la gravedad de 
la presión de selección, brinda una nueva prueba de la base sumamente 
poligénica de la mayoría de los mecanismos de aislamiento perfeccionados. 
Sin embargo puede acelerar el proceso la espectacular reconstitución del 
acervo de genes durante una revolución genética. 

Se ha hecho una tentativa en estos experimentos de agrupar los genes 


aisladores alrededor de genes marcadores de diagnóstico. Thoday y Gib- 


son (1962) eligieron otro modo de abordar el problema al parecer más 
fructífero. Seleccionaron dos caracteres complejos poligénicos (número de 
corditas bajo y alto) y encontraron (al cabo de una serie de generaciones) 
una cantidad considerable de aislamiento en la reproducción entre los dos 


fenotipos extremos. Evidentemente, la selección favorece simultáneamente 
genes que se traducen en apareamiento homogámico. 

El cuadro que surge de nuestro estudio de la especiación gradual es 
que una población aislada adquiere, durante su aislamiento, los mecanis¬ 
mos de aislamiento primarios que garantizan su integridad después de es- 
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Taula XVI 1-1. Preferenc ia sexual de hembras Drosophila mclanogaster en ex,*amentos 
de selección mullí,,le después de 73 generaciones de selección para el aislamiento sexual 

(según Wallace, 1954a) 


Tipo ilc 
hembra 


Straw 

Sepia 


Ilotno^amica 
(por ciento) 

48,8 

90,3 


Tipo de fecundación 

Hetcrogámica 
(por ciento) 

51,2 

9,7 


N úi nevo 

215 

237 


tableen- contacto con una especie hermana o parcntal. También adquiere 
una cantidad mínima de la ‘propiedad adaptativa” que permite que las 
dos especies sean ecológicamente compatibles. La presión de selección, 
después (leí establecimiento de la simpatría, contribuirá a perfeccionar los 
mecanismos de. aislamiento hasta un grado tal que no se produzca más 
dilapidación de gametos (al menos de gametos femeninos) y ciue, a la vez, 
se perfecciono constantemente la exclusión ecológica. La diferencia total’ 
(5gD) entre las dos especies podrá expresarse en una ecuación (Mavr, 
iJ5Ja) que modifica la propuesta originalmente por Pittendrigh (1950): 

S P D = ln + Ip + O + An + Ap -f As. 

Ln esta fórmula / expresa los mecanismos de aislamiento y A las pro- 
pie< ades adaptativas (en particular las que reducen la concurrencia); n sig¬ 
nifica propiedades neutras (con respecto a la interacción de las especies), p 
propiedades preadaptativas (es decir, que existían ya antes del estableci¬ 
miento de contacto entre las especies), y .y indica las propiedades que se 
adquirieron por selección natural después del establecimiento de con¬ 
tacto Es evidente que dos especies incipientes no pueden hacerse sim- 
patndas a menos que Ip y Ap sean lo bastante fuertes para impedir la 
¡recuente hibrizaeión y una concurrencia fuerte. Es también evidente que 
existirá un premio selectivo a la adquisición de Is y As hasta que se per- 
leccionen el aislamiento reproductivo y la exclusión. 

Im probabilidad de la especiación con éxito 

La mayoría de las especies forman ínsulas periféricas a intervalos re¬ 
gúlales. (-asi todas ellas restablecen contacto con la especie parcntal o se 
extinguen. Las probabilidades están muy en contra de que pase con éxi¬ 
to por el cuello de botella de la disminución de variabilidad y de que al¬ 
cance un nuevo nivel de gran variabilidad y un nicho ecológico desocupa¬ 
do (Mavr, 195 la). La especiación es otro ejemplo del oportunismo de la 
evolución. ¿Qué sucede si un 9S ó 99 de cada 100 poblaciones fundadoras 
u otras ínsulas se despeñan por el camino? Todo va bien y queda asegurado 



ESPECIES ANIMALES Y EVOLUCION 


LA GENÉTICA DE I.A ESPECIACION 


565 


564 

el progreso evolutivo con tal de que una de ellas de vez en cuando des¬ 
cubra un nuevo nicho. Y si este nicho a su vez constituyera una zona 
adaptativa totalmente nueva, como la que encontró el primer anfibio, el 
primer ave, el primer gorgojo, el primer pez cíclido de los lagos africanos 
o el primer agateador melífago de Hawai se producirá todo un alud de 
especiaciones prósperas hasta que la zona se llene totalmente por radia¬ 
ción adaptativa. La continuada presencia de numerosas ínsulas es una 
garantía de que se producirá especiación siempre que sea oportuna la si¬ 
tuación ecológica. 


Conclusiones 

Resumamos ahora nuestros descubrimientos sobre la genética de es¬ 
peciación. 

El aislamiento geográfico es un factor puramente extrínseco y comple¬ 
tamente reversible que, por sí solo, no conduce a la formación de especies. 
Su papel es simplemente permitir la reconstrucción genética intrastornada 
de las poblaciones, que es el requisito previo para la formación de meca¬ 
nismos de aislamiento. 

La necesidad de la coadaptación y de la integración armoniosa de 
genes establece graves límites superiores al número de genes que pueden 
acomodarse en un acervo de genes, dado que muchas combinaciones gené¬ 
ticas son incompatibles. La eliminación rápida de combinaciones no armo¬ 
niosas después de la hibridación es una prueba de esta conclusión. Hay 
una tendencia en el complejo integrado do genes de establecer una cohe¬ 
sión creciente para conseguir un perfeccionamiento constante de la homeos- 
tasis de desarrollo y genética. Numerosas autorregulaciones (feedbacks) 
permiten que el individuo, así como la población, compense el impacto 
incesante del ambiente. La heterosis, en particular, tiende a disminuii 
la efectividad de la selección en favor de efectos específicos, elevando la 
viabilidad y aumentando la independencia del medio. Un sistema gene- 
tico bien integrado puede llegar a un equilibrio perfecto con su medio y 
estabilizarse tan bien que deje de producirse cambio evolutivo. Tal sis¬ 
tema puede ser capaz de enfrentarse con la producción regular de muta¬ 
ciones y con las fluctuaciones normales del medio sin tener que experi¬ 
mentar'ningún cambio. Su futuro es, en el mejor caso, inercia evolutiva, 

y, más probablemente, extinción eventual. 

La especiación es, potencialmente, un proceso de rejuvenecimiento 
evolutivo, una fuga de un sistema demasiado rígido de homeostasis gené¬ 
tica. La especiación rompe la cohesión del acervo de genes por variar 
temporalmente su contenido de genes y por forzar inevitablemente la po¬ 
blación a un ambiente más o menos diferente. Si el cambio genético es 



suficientemente grave puede así iniciarse una reacción en cadena, una 
verdadera revolución genética. Cuanto mayor sea el cambio genético, ma¬ 
yor será la probabilidad de que la especie hija pueda entrar en un nuevo 
nicho ecológico y prosperar en él. La reacción en cadena genética puede 
entonces iniciar una reacción en cadena evolutiva. El proceso señalado lo 
más probable es que se verifique, en su forma más pura, en poblaciones 
periróiicamcnte aisladas. La especiación es un proceso arriesgado. El em- 
pobrecimiento del acervo de genes y la inestabilidad genética consiguiente 
es mucho más probable que termine en un desastre que con éxito. Pero, 
aunque la mayoría de las especies incipientes perezcan, una, circunstan- 
cialmente, no sólo completa el proceso, sino que consigue penetrar en una 
nueva zona adaptativa o nicho. 

La importancia de la especiación es que incita a la experimentación 
evolutiva. Crea nuevas unidades de evolución en particular las importan¬ 
tes para la macrocvolución potencial. La especiación es un proceso pro¬ 
gresivo y no regresivo. 


Capítulo XVI11 

LA ECOLOGIA DE LA ESPECIACIÓN 


La especiaeión geográfica significa la reconstrucción genética de una 
población durante un período de aislamiento geográfico (espacial). Los fac¬ 
tores genéticos que se implican en esta reconstrucción se han considerado 
en el capítulo anterior. En el capítulo que comienza intentaremos analizar 
el papel de los factores ambientales que influyen sobre el origen y mante¬ 
nimiento de discontinuidades entre poblaciones. Debe hacerse una clara 
distinción entre factores que inducen la formación de ínsulas geográficas 
y factores que regulan la velocidad de cambio en las ínsulas teniendo 
siempre en cuenta que la especiaeión consiste, no en mero cambio evolu¬ 
tivo, sino en la multiplicación de las especies. 

Un tratamiento exhaustivo del tema indicado exigiría todo un libro, 


pues difícilmente habrá un factor ecológico que no afecte la especiaeión, 
directa o indirectamente, actual o potcncialmente. Hemos de contentarnos 
con una revisión general y nos remitimos a la literatura ecológica y bio- 
geográfica para estudios más exhaustivos (véase, por ejemplo, Hesse, Allee, 
Schmidt, 1951; Andrewartha y Birch, 1954; Kendeigh, 1961). 

En este estudio de los factores que regulan el establecimiento y desti¬ 
no de ínsulas geográficas deseo destacar cuatro para someterlos a una con¬ 
sideración especial: 1) factores que determinan la efectividad del aisla¬ 
miento geográfico; 2) factores que afectan los desplazamientos hacia nuevos 
nichos ecológicos; 3) factores que influyen sobre la frecuencia con que se 
establecen ínsulas geográficas; y 4) factores que favorecen la velocidad de 
renovación genética dentro de las ínsulas. Los cuatro tipos de factoies 
ejercen su efecto sobre la velocidad de especiaeión. 


La efectividad del aislamiento geográfico 

Una de las propiedades básicas de las especies y de los individuos que 
las componen es la capacidad de difundirse. Cada especie tiene poi lo 
menos una fase de dispersión en su ciclo de vida. Un estudio de las ba¬ 
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rreras geográficas que rodean cada especie y cada ínsula geográfica debe 
tener en cuenta esta capacidad de dispersión. Es cierto que “aislamiento 
geográfico” significa interrupción del flujo de genes por barreras externas, 
l’ero debemos comprobar que la naturaleza física de estas barreras (fac¬ 
tores extrínsecos) es solamente un aspecto del aislamiento. Los numerosos 
caracteres fisiológicos y psicológicos (factores intrínsecos) de los indivi¬ 
duos que encuentran estas burreras durante su fase de dispersión tienen 
una importancia crucial. De hecho en alto grado determinan la efectividad 
de estas barreras. 


El papel de los fadores extrínsecos 

Una comprensión del funcionamiento de las barreras naturales que son 
responsables de las discontinuidades entre ínsulas geográficas constituye 
un requisito indispensable para comprender la especiaeión. El estudio de 
barreras geográficas es, por tanto, tan importante para el evolucionista 
como para el biogeógrafo y el ecólogo. 

Tipos de barreras. Varios autores han buscado una clasificación lógica 
de las barreras de distribución (Grinnell, 1914a; Gentilli, 1949; Hesse, Allee 
y Selunidt, 1951, que dedicaron todo un capítulo al tema). Estos estudios 
permiten hacer la generalización amplia de que toda región que no con¬ 
venga para ser ocupada por una especie puede servir de barrera de dis¬ 
tribución. La acción de tales barreras en el proceso de la especiaeión pue¬ 
de ilustrarse por algunos ejemplos. 

1 .a eficacia del mar como mecanismo de especiaeión fue plenamente 
apreciada por Darwin, Wallace y otros fundadores de la ciencia de la evo¬ 
lución. Las aves de las islas Galápagos (Lack, 1947a), de las islas Hawai 
(Amadón, 1950) y de la región papua (Mayr, 1940) constituyen ejemplos 
clásicos. Las seis islas o grupos de islas del centro del archipiélago de Sa¬ 
lomón (Eig. XVII1-1) han permitido subespeciación en cinco de las 53 es¬ 
pecies de los pájaros que se dan en esta región (Tabla XVIII-1). Once de 
las 10 barreras potenciales (faltan tres especies de Gizo) han permitido la 
especiaeión. Estrechos (pie sólo tienen 2 km se han traducido en la evolu¬ 
ción de poblaciones notoriamente distintas en varias especies. Las barreras 
del océano resultan todavía más eficaces frente a lagartos y monos. Cada 
islote de la costa de British Colombia tiene una población distinta de 
Pcromijscus maniculatus (McCabe y Cowan, 1945). La especiaeión de los 
reptiles y mamíferos sobre las islas del golfo de California han sido estu¬ 
diados por varios autores y Mayr ha resumido otros casos (1942). 

La especiaeión puede también verificarse en islas de grandes lagos. Se 
han descrito subespecies endémicas de aves y mariposas en islas del lago 
Victoria, en el Africa oriental; y varias subespecies endémicas de mamífe¬ 
ros han evolucionado ya sobre las islas recientemente formadas del Gran 
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Fig. XVIII-1. Espcciación del 7.ostcrops rendovne ojiblanco en las islas Salomón centrales. 
1, grupo rendovne; 2, grupo luteirostri; 3, vclhdavella. Los grupos 1, 2, y 3 se consideran 
especies verdaderas por algunos autores y subcspecics por otros; las distancias mas cortas 
entre las islas son: A = 1,7 km; B = 2 km; C = G km; D = 5 km. (Según Mayr, 1942.) 

Véase Tabla XI-1. 

Lago Salado en Utali (Marshall, 1940). Los lagos mismos, en particular si 
son tan grandes como los de Tanganika y Niasa en el este de África, pue¬ 
den constituir importantes barreras entre poblaciones que viven en las 
costas opuestas. 

Los ríos, análogamente, pueden constituir potentes barreras de distri¬ 
bución. Esto no sólo es cierto para los animales terrestres, sino a veces 
para las aves. El río Amazonas y sus tributarios resultan barreras particu¬ 
larmente eficaces para aves que viven sobre la maleza de la oscura selva 
tropical. El ave insectívora Phlegopsis nigromaculata se da a lo largo de 
toda la orilla sur desde los Andes al Atlántico pero falta en la orilla norte 
del Amazonas. Sobre la orilla sur está dividida en cuatro subespecies pol¬ 
los ríos Madcira, Xingu y Tocantins. Muy celebrado en la literatura de los 
mamíferos es el caso de la ardilla Callosciurus sladeni que se fragmenta 
en una serie de siete razas notoriamente distintas a lo largo del margen 
oriental del río Chindwin en Burma pero que carece virtualmente de va¬ 
riación geográfica en la orilla occidental (Cárter, 1953). No sólo el Gran 
Cañón (Grinnell, 1914b) sino también el río Colorado superior (Kclson, 
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1951), el río Snake en Idaho, y el Columbia (Fox, 1948c) son barreras geo¬ 
gráficas eficaces para los mamíferos pequeños. Por otra parte, algunos de 
los ríos grandes parecen ser menos eficaces. El río Mississippi no constitu¬ 
ye al parecer una barrera notoria, tal vez porque cambia su curso con 
tanta frecuencia que da lugar a una fusión continua de las faunas de ambas 
orillas. Tiene interés señalar que M. Wagner fue el que dio por primera 
vez noticia de la importancia de las barreras geográficas para la especia- 
ción en un estudio tic las poblaciones de coleópteros de ambas orillas de 
ríos norteafricanos. 

Otros varios caracteres del suelo pueden funcionar también como efi¬ 
caces barreras de distribución. Hooper (1942) muestra que la bahía de San 
Francisco y el valle adyacente del río Sacramento constituyen una barrera 
importante entre los mamíferos del norte y del sur de California. De las 
24 especies implicadas, 11 (el 46 por ciento) se producen tanto al norte 
como al sur de la bahía, mientras que 8 se encuentran sólo al norte y 5 
sólo al sur. De 43 subespecies sólo 8 se encuentran a la vez en él norte 
y en el sur (18,6 por ciento), 18 están restringidas al norte y 17 al sur. 

Las cordilleras pueden constituir barreras importantes, en particular si, 
a la vez, separan zonas climáticas, como los Alpes, (jue separan la región 
mediterránea de la región europea central, y el Himalaya, que separa la 
India del Tibct. Pero incluso en una región de clima uniforme, como la 
isla ecuatorial de Nueva Guinea, la cordillera central actúa para algunas 
de las especies tropicales muy sedentarias de importante barrera entre po¬ 
blaciones septentrionales y meridionales notoriamente distintas. 

Del mismo modo que las montañas constituyen barreras eficaces para 
los animales de tierras bajas, los valles lo son para las especies de monta¬ 
ña. Cada especie de montaña de las aves del paraíso está separada de sus 
parientes próximos por valles o gargantas bajos (Fig. XVI-4). Los caracoles 
de las islas tropicales pueden estar aislados entre sí por valles o por cor¬ 
dilleras. El efecto de este aislamiento sobre la divergencia ha sido discu¬ 
tido por Gulick (1905). Las empinadas escarpaduras que bordean las me¬ 
setas tropicales pueden separar poblaciones muy distintas en la parte alta 
y al pie (Chapman, 1931). 

Las masas de hielo de la época Pleistocena de los continentes septentrio¬ 
nales cuentan entre las barreras más infranqueables de la historia reciente de 
la tierra. En Europa el casquete de hielo escandinavo y los glaciares alpinos 
se aproximaron entre sí unos 600 km, y estaban separados meramente por 
una estepa fría que formaba una barrera eficiente entre la región atlántica 
sin hielo y las regiones sin hielo del este del Mediterráneo y del Próximo 
Oriente, l'ísto condujo a mucha subespeciación (Mayr, 1942). Pero i.o pue¬ 
de mostrarse con seguridad ni una sola ínsula glacial de un ave euro¬ 
pea que alcanzara el nivel de especie plena (Mayr, 1951a). En América la 
glaciación parece haber sido más eficaz. Rand, 1948 da una lista de nu¬ 
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merosos pares de especies que, al parecer, se desdoblaron en un compo¬ 
nente occidental y otro oriental durante una u otra fase de la época Pleis¬ 
tocena. Existían refugios mesofíticos en el sudetse, y probablemente dos en 
el oeste y uno en el norte de la región del Yukón. El papel de un envolvi¬ 
miento en la Plio-Pleistocena y de varios caracteres fisiográficos sobre la 
especiación de anfibios y reptiles de California se describe por Peabody y 
Savage (1958). El análisis de la especiación pleistocénica no ha hecho 
sino empezar (Devoy, 1949). Los papeles respectivos de cada una de las 
cuatro o cinco glaciaciones no se han determinado todavía ni se han com¬ 
parado los efectos de los avances glaciales con los de los períodos secos 
y calientes interglaciales. Tampoco se ha determinado en qué grupos de 
animales han resultado más eficaces las barreras del Pleistoceno. La pre¬ 
cisión en la reconstrucción de estos acontecimientos ha aumentado consi¬ 
derablemente donde se dispone de registro fósil. Ha permitido a Kurtén 
(1959) mostrar que al comienzo de la época Pleistocena de Europa el oso 
Visas árelos eleningeri se desdobló en una población oriental y una occi¬ 
dental durante la glaciación de Mindel. La población occidental (¡más peri¬ 
férica!) aparentemente llegó a ser el oso de las cavernas Ursas spelaeas, en 
tanto (pie la población occidental continuó siendo Ursas arctos. 

Un estudio de las barreras que ahora existen entre ínsulas geográficas 
muestra que las barreras convencionales (agua, montañas) ya no son más 
importantes, al menos en los continentes, que las zonas de vegetación. Los 
bordes de las zonas de vegetación son a veces muy acusados en las regio¬ 
nes tropical y subtropical y forman barreras geográficas para muchos ani¬ 
males. Así lo ha mostrado Chapín (1932, 1948) para las aves del bosque 
de lluvias africano y Keast (1961) para las aves de Australia. En Aus¬ 
tralia, por ejemplo, los bosques csclerófilos húmedos están fragmentados 
en una serie de áreas aisladas a lo largo de la periferia del continente, 
separadas por áreas secas. Cada bolsa de bosque ha servido de centro 
local de diierenciación de especies incipientes o completamente formadas. 

Incluso franjas muy estrechas de habitat inutilizadle pueden constituir 
barreras geográficas eficaces. En la región de la bahía de San Francisco 
una estrecha faja de terreno no utilizable (de 2-5 km de ancho) separa las 
razas de las marismas saladas del Song Sparrow (Passerclla melodía) de 
las razas de la altiplanicie de esta especie (Marshall, 1948 Miller, 1956). Las 
zonas de bosque que separan las altitudinales de hierba de Nueva Guinea 
sirven análogamente de barreras eficaces entre poblaciones (Rand, 1936, 
Mayr, 1942). La efectividad de la vegetación como barrera resulta todavía 
más evidente en regiones donde la comarca de bosque alterna con sabana 
o desierto. 

Un estudio de los diferentes tipos de barreras muestra que no es posi¬ 
ble distinguir entre barreras geográficas y ecológicas. ¿Una montaña es 
una barrera por la dificultad de vencerla físicamente o porque resulta in- 
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utilizable para ser colonizada, o por ambas razones? Las tierras bajas del .■ 
Amazonas constituyen para una especie de los Andes una barrera tanto ‘ 

física como ecológica. Todo terreno que no sea aprovechable para una es- ' 

pecie es a la vez una barrera geográfica y una barrera ecológica. No es 
legítimo hacer de la distancia un criterio y distinguir barreras macrogeo- 
gráficas y microgeográficas e igualar las últimas con barreras ecológicas. 

Nos obligaría a clasificar los ríos y los estrechos de océano como barreras • 
ecológicas, puesto que son barreras microgeográficas en lo que respecta a 
la distancia. 

¿Cómo clasificar los suelos inutilizables para los animales cuya distri¬ 
bución se ve gobernada por la preferencia por ciertos tipos de suelo? La 
distribución de ocho subespecies endémicas diferentes del roedor terrícola 
Thomomijs en el Estado de Washington sobre “praderas” aisladas es un 
resultado de la distribución de praderas y bosque (Dalquest y Scheffer, 
1944). Efectos similares de los suelos sobre la distribución de pequeños 
animales terrícolas se ha descrito en otras regiones por ejemplo en Cali¬ 
fornia (Ingles, 1950). 

Las cavernas son también habitats que suelen aislar con mucha efica¬ 
cia. La mayoría de las cavernas antiguas tienen faunas endémicas que se 
asemejan en muchos respectos a las faunas insulares. La literatura sobre 
faunas cavernícolas endémicas es enorme y nos remitimos a ella para más 
detalles (por ejemplo Barr y col., 1960). Los factores que separan las pobla¬ 
ciones de las cavernas de las poblaciones exteriores no están a veces nada 
claros. Un pez cavernícola endémico del Brasil, estudiado por Pavan (1946) 
no parece estar aislado del exterior. Es posible que algunas cavernas hoy 
accesibles hayan estado en un tiempo formando remansos subterráneos 
totalmente aislados y que no hayan establecido relación con las corrientes ■ 
de superficie sino bastante recientemente, después de haberse terminado j 
la especiación de sus habitantes. 

Barreras ele agua dulce. Las barreras que permiten la especiación de 
peces de agua dulce se han estudiado por Hubbs (1940, 1941) y por R. Mil- 
ler (1950, 1961). En conjunto, cada río o cuenca fluvial constituye una uni¬ 
dad de población separada por tierra de otras adyacentes. j 

Los lagos son para los animales de agua lo que las islas para los animales 
de tierra. Cada lago antiguo de agua dulce tiene su propia fauna endémica. 
Estas faunas son o relativamente jóvenes, como la del lago Waccamaw en 
Carolina del Norte (Hubbs y Raney, 1946) o mucho más viejas y ricas en 
especies endémicas peculiares, como los lagos Baikal, Nyasa, Tanganika y 
otros lagos antiguos de agua dulce (Brooks, 1950; Poli, 1950). Cada lago 
a su vez consta de un archipiélago de áreas utilizables, con cada islote de 
habitat (como costa rocosa), separado por una barrera (como costa arenosa 
o lodosa) de otras áreas utilizables (Fryer, 1950). 

Barreras en los océanos. Ekman (1953) y Hesse, Allee y Schmidt (1951) 
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han tratado con detalle de las barreras marinas. Evidentemente las barre¬ 
ras son diferentes para los animales pelágicos (Brinton, 1959), bentónicos 
y abisales. Mayr (1954b) ha discutido la eficacia relativa de diversas ba¬ 
rreras para los equinoides de aguas someras. Los animales pelágicos y los 
que se adineren, ellos o sus huevos, a algas flotantes o a otra materia que 
ilote suelen tener ámbitos muy amplios. 

Barreras para parásitos. La falta de contacto entre varias especies de 
huespedes potenciales reduce el flujo de genes entre poblaciones parásitas 
tan eficazmente como otras barreras espaciales. Como Clay (1949) señala 
con razón este aislamiento espacial entre huéspedes es el equivalente exac¬ 
to del aislamiento geográfico de los animales que viven libremente. La na¬ 
turaleza de las barreras que permiten la especiación en parásitos se lia 
discutido con detalle en el Capítulo XV. 

Barreras climáticas. Los bordes del ámbito de la especie y de las ínsulas 
geográficas determinados por la tolerancia climática de las poblaciones 
tienden a ser particularmente lábiles. Están regulados por condiciones tem¬ 
porales de temperatura y de precipitación pluvial. Las isotermas tienen 
una importancia decisiva en las regiones templada y polar y la precipi¬ 
tación pluvial (y los aspectos de vegetación correlacionados) la tienen en 
las regiones subtropical y tropical. Los climas están sometidos a fluctua¬ 
ciones a corto y largo término y esto causa avances y retrocesos de tales 
bordes. Con frecuencia se dejan atrás poblaciones residuales en condicio¬ 
nes JavorabJes durante los períodos de contracción del ámbito. Si las res¬ 
tantes condiciones resultan favorables, estos residuos, pueden, como otras 
ínsulas geográficas, alcanzar el nivel de especies. Las constantes expansio¬ 
nes y contracciones de ámbitos de especies provocadas por cambios de 
clima con frecuencia se pasan por alto en la literatura evolutiva. Un estu¬ 
dio cuidadoso de todo borde de especie determinado por el clima muestra 
que se encuentra en un estado de estabilidad dinámica. La mejoría gene¬ 
ral del clima en el hemisferio septentrional durante la primera mitad 
de este siglo (Hustich, 1952; Shapley, 1953) lo ilustra muy gráficamente. 
Numerosas especies de aves, mamíferos y otros animales han extendido 
mucho hacia el norte su ámbito de cria, mientras que algunas especies nór¬ 
dicas se han retirado del sur durante el mismo período (Kalela, 1942, 1944). 
Muchas ínsulas existentes pueden explicarse sólo como resultado de pre¬ 
vias expansiones del ámbito durante períodos climáticamente favorables 
para tal expansión. 

Existe una clase de transgresiones del previo borde de la espe¬ 
cie que no puede explicarse fácilmente ni en términos de una barrera 
ni de un cambio climático del medio. En ocasiones una especie, co¬ 
mienza bruscamente a dilatar su ámbito de modo explosivo y penetra en 
el curso de su movimiento muy profundamente en regiones que sólo pocos 
anos antes parecían totalmente inutilizables para la especie. La difusión 
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del serín mediterráneo (Serinus serintis) por la mayoría de Europa ofrece 
un ejemplo típico (Mayr, 1926), aunque un cambio climático puede haber 
facilitado la expansión. La tórtola turca (Slreptopelia dccaocto), que pro¬ 
cedente de la India por vía de Turquía llegó a los Balcanes, de modo aná¬ 
logo ha ocupado la mayoría de Europa en las últimas décadas (Fisher, 
1953). En tales casos se debe sospechar que se ha producido algún cambio 
genotípico en alguna población periférica que ha permitido que se preci¬ 
pite la expansión. Evidentemente, el cambio genotípico se ha traducido 
en un cambio de la tolerancia al clima o al habitat que permite que la es¬ 
pecie subtropical penetre en la zona templada. 

La eficacia de las barreras. La mayoría del aislamiento geográfico es 
relativo. Y pocas barreras son eficaces al cien por cien. Tendría interés 
saber lo larga que ha de ser la distancia entre poblaciones aisladas para 
permitir que se complete la especiación. ¿Cuánto flujo de genes es admisi¬ 
ble? Se desconoce. La respuesta depende, en gran parte, de las facilidades 
de dispersión de cada tipo particular de organismo. Ni el ancho Atlán¬ 
tico constituye una barrera perfecta. Todos los años algunas aves e insec¬ 
tos americanos aparecen sobre la costa de Irlanda e Inglaterra después de 
haber sido arrastrados a lo ancho del Atlántico septentrional. Un ave del 
antiguo continente, la garcilla bueyera (Bubulctis ibis), colonizó el norte 
de Sudamérica a través del Atlántico hacia 1930 y desde entonces está di¬ 
latando su ámbito por el Caribe y el sur de Estados Unidos. Elton (1958) 
registra la historia de muchas invasiones a través de considerables barre¬ 
ras. Las islas Hawai, muy aisladas, han recibido toda su fauna por coloni¬ 
zación transoceánica desde Polinesia y América. La fauna aviar hawaiana 
es el resultado de 14 colonizaciones. La rica fauna de insectos de estas 
islas, que consta de unas 10 000 especies es resultado de unas 300 coloni¬ 
zaciones (Zimmermaíi, 1948). Simpson (1940) mostró que toda la fauna de 
mamíferos de Madagascar puede interpretarse como surgida de sólo cinco 
colonizaciones a través del océano que separa Madagascar de África. 

í Si las barreras al flujo de genes constituyen un factor tan importante 
en la especiación como ahora generalmente se cree, deberíamos encontrar 
la máxima cantidad de especiación en las regiones más ricas en barreras 
geográficas. Así sucede de hecho. Las regiones insulares en todos los sen¬ 
tidos de la palabra muestran una especiación activa, mientras que las 
regiones continentales muestran especiación sólo donde barreras fisiográ- 
ficas o climáticas establecen discontinuidades entre poblaciones. La tesis 
de que la especiación debe ser más activa y rápida donde las barreras 
naturales son más frecuentes y eficaces está muy confirmada por todos 
los hechos conocidos (para más ejemplos véase Mayr, 1952). 
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El papel de los factores intrínsecos 

Las barreras geográficas a veces se consideran dispositivos puramente 
mecánicos, como una presa que retiene el agua en un pantano. Sería 
unilateral atender sólo a los aspectos mecánicos de las barreras. Los ca¬ 
racteres geográficos de una región dada, sus montañas, ríos, estrechos y 
llanuras sin árboles, afectan a la estructura en poblaciones de diferentes 
especies de modo muy distinto. Esto se explica sólo en parte por efecto 
de los medios de dispersión físicos. En gran parte estas diferencias son 
d resultado de “factores intrínsecos” (Mayr, 1942:238, 1949a:288), es 
decir, de propiedades fisiológicas y psicológicas que hacen que cada es¬ 
pecie reaccione de modo distinto a tales barreras. La capacidad de disper¬ 
sión de individuos de una especie, es decir, su facultad de moverse a 
distancias mayores o menores de su lugar de nacimiento regulan en gran 
medida el establecimiento y mantenimiento de ínsulas geográficas. 

La dispersión de las plantas suele ser tarea de las semillas. En los 
animales puede producirse a casi toda fase del ciclo de vida, pero hay 
una serie de reglas (Ghilarov, 1945). Si los adultos son sedentarios, como 
sucede en muchos organismos marinos, la dispersión se verifica durante 
la fase larvaria, preferentemente por larvas que naden libremente. Si los 
adultos son móviles, como sucede en la mayoría de los insectos, las larvas 
tienden a ser sedentarias. Si los adultos están sometidos a una dispersión 
pasiva (por ejemplo, los afídidos), lo que da lugar a gran dilapidación y 
pérdida, con frecuencia se encuentran medios de acelerar la reproducción 
(partenogénesis). 

La dispersión por tierra, agua y aire (Wolfenbarger, 1946; Gislén, 1948) 
es un fenómeno universal. De hecho, la facilidad de dispersión de la 
mayoría de los animales es tan grande que a veces sorprende que existan 
barreras biogeográficas. Incluso islas oceánicas tan aisladas como las islas 
Hawai poseen una fauna y flora relativamente tan rica que algunos bio- 
geógrafos insisten en que estas islas deben haber tenido comunicación 
con el continente. A pesar de ello, es evidente que existen límites a la 
dispersión de cada especie. 

No se conoce ningún método fidedigno de medir la capacidad de 
dispersión. La movilidad individual constituye decididamente un compo¬ 
nente y por ello muchos investigadores en años recientes han intentado 
calcular la cantidad media de dispersión, por individuo y generación; 
por ejemplo. Dice y Howard (1951), en Peromyscus ; A. H. Miller (1949)’ 
von Ilaartman (1949) y Kluijver (1951), en las aves; Stickel (1950), en la 
tortuga Ten apene; Burla y Greuter (1958) y Dobzhanskv (1951), en Dro- 
sophila; Schoof y col. (1952), en la mosca doméstica, y Dowdcswell y col. 
(1919), en las mariposas, para citar unas cuantas publicaciones de una 
literatura que crece rápidamente. Sin embargo, estas investigaciones nos 
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dan sólo una respuesta incompleta y de hecho marcadamente equívoca a 
nuestra cuestión. Tales estudios de dispersión se basan en el supuesto 
arbitrario de que los individuos de una población obedecen en su disper¬ 
sión a las mismas leyes que regulan la dispersión de objetos inanimados 
(Skellam, 1951). Sin embargo, las curvas de dispersión rara vez son nor¬ 
males (Batcman, 1950); de hecho la mayoría de las poblaciones de ani¬ 
males parecen compuestas de tres clases de individuos: 1) los que se 
dispersan lentamente y al azar como objetos inanimados; 2) los que po¬ 
seen una tendencia manifiesta a permanecer donde se encuentran (filo- 
patria), y 3) los que recorren mayores distancias de lo que cabría espe¬ 
rar. Las clases 2) y 3) son responsables de las anomalías en las curvas de 
dispersión y son la manifestación de factores intrínsecos. Algunos de estos 
factores intrínsecos ayudan a vencer las barreras y otros a reforzarlas. La 
capacidad de un grupo de animales de especiarse depende en grado 
considerable de las fuerzas relativas de las dos series de factores. 

Factores que facilitan la dispersión y el cruce de barreras. La disper¬ 
sión puede ser activa, pasiva o mixta. La probabilidad de una dispersión 
pasiva aumenta por numerosos factores, algunos de los cuales han sido 
recogidos por Simpson (1952a: 168), como son el tamaño pequeño, el bajo 
peso específico, el recubrimiento protector, una fase durmiente, etc. Las 
especies en que sean óptimos todos estos factores pueden tener ámbitos 
cpie abarquen todo el mundo, como ciertos tardígrados (Fig. XVIII-2), 
rotíferos y crustáceos de agua dulce. Un cosmopolita con éxito con una 
población de especie esencialmente panmixta está evidentemente impe¬ 
dido para la especiación geográfica. Se necesita una gran capacidad de 
dispersión para los ocupantes de habitats temporales como son la mayoría 
de las masas de agua dulce. Es análogamente característica de la ma¬ 
yoría de los organismos marinos. Más del 70 por ciento de los inverte¬ 
brados marinos que habitan el fondo poseen una fase de larva pelágica. 
La capacidad de vencer barreras (por ejemplo, el mar profundo entre 
aguas someras) depende de la duración de la fase larvaria. Los gastró¬ 
podos marinos con largas fases larvarias, como Cypraea, Coims y Mitra, 
tienen ámbitos mucho más amplios en el Pacífico que los pelecipodos con 
períodos larvarios cortos. La mayoría de las larvas plánula del coral 
formador de arrecifes (Galaxia áspero) se asienta al cabo de una semana, 
pero algunas larvas flotan durante más de 60 días (Atoda, 1951). Una 
corriente oceánica de 3,2 km por hora (unos 75 km al día) hace que esta 
larva pueda recorrer cerca de 5 000 km antes de establecerse. No es sor¬ 
prendente que especies que posean tales facilidades de dispersión no se 
especien nunca en la vasta región del Pacífico y que se encuentren espe¬ 
cies litorales en islas oceánicas tan remotas como las de Ascensión, Santa 
Elena y Hawai (Mayr, 1954b). 

Las diferencias que las especies muestran en el grado de dispersión 
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Fio. XVIII-2. Distribución cosmopolita del tardígrado Mocrobiolus UufelamUi. 


activa son todavía mayores que las diferencias en la dispersión pasiva. 
Algunas propiedades mal definidas y escasamente comprendidas de las 
especies son la causa de estas diferencias. Por ejemplo, la capacidad de 
cruzar barreras, y así de establecer o borrar ínsulas geográficas está con 
frecuencia determinada por factores psicológicos en los vertebrados supe¬ 
riores. En 1856 el ojiblanco pequeño Zosterops lateralis cruzó 2 000 km 
que separan 1 asmania y Nueva Zelanda y procedió a constituirse en el 
ave canora nativa mas frecuente de Nueva Zelanda. En décadas sucesivas 
colonizó con éxito todas las islas que se encuentran en el tormentoso mar 
de Nueva Zelanda. Sin embargo, un próximo pariente, el ojiblanco del 
centro de las islas Salomón, Zosterops rendovae, rehúsa cruzar barreras 
aunque no tengan sino pocos kilómetros (Fig. XVIII-1), aunque sus dotes 
de vuelo sean esencialmente las mismas que las del ave de Nueva Zelanda. 
Difidencias similares en la facilidad de dispersión se encuentran en espe¬ 
cies de chongos (Dicruridae), que morfológicamente son equivalentes 
(Mavr y Vaurie, 1948). Los activos voladores (Himalionc, Vestiario y Psitti- 
rostra) entre los agateadores melífagos de Hawai no muestran subespe- 
ciación de isla en isla, mientras que los poco voladores forman ínsulas 
acusadas (Baldwin, 1953). Las aves que se alimentan de frutos y de néctar, 
que han de seguir los desplazamientos de su alimento, muestran mayor 
dispersión y menor subespeciación que los insectívoros, más sedentarios. 
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El número de ejemplos de especies que han cruzado una importante 
barrera geográfica y han establecido una nueva ínsula, como el ojiblanco 
de Nueva Zelanda, es probablemente muy grande. Sin embargo, rara vez 
un naturalista está presente para registrar los detalles de la invasión. Esto 
se produjo en la invasión de Groenlandia en enero de 1937 por una ban¬ 
dada de zorzales reales de Eurasia, Turdus pilaris, documentada cuidado¬ 
samente por Salomonsen (1951). En 1949 el ave era un ave de cría común 
del sudoeste de Groenlandia. Las historias de otras muchas invasiones (la 
mayoría debidas a dispersión pasiva) se han descrito por Elton (1958). 

Es difícil generalizar sobre la facilidad de dispersión de una especie, 
no sólo porque el impulso de dispersión varía con la edad, sino también 
porque las poblaciones parecen ser polimorfas para la impaciencia por 
dispersarse. El viajar a larga distancia de una minoría de individuos se ha 
observado en ratones, aves e incluso moscas. Estos individuos excepcio¬ 
nalmente inquietos tienen, sin duda, mucha más importancia para cruzar 
barreras que los individuos medios de una población. La colonización do 
islas remotas debe mucho a tales individuos emprendedores. 

Factores (¡ue reducen la dispersión. La probabilidad de la dispersión 
pasiva se rdíluce por los caracteres inversos de los enumerados como 
facilitadores de esta dispersión. La incapacidad de volar aumenta la velo¬ 
cidad de especiación en géneros ápteros de carábidos y tenebriónidos. 
La retirada en cavernas establece nuevas barreras e induce la especia¬ 
ción. La disminución de la fase de larva pelágica en los animales marinos 
hace más eficaces las barreras locales. 

De nuevo resulta que, en muchos animales, en particular en los verte¬ 
brados superiores, los factores psicológicos son los medios más importantes 
de reforzar las barreras geográficas. El ojiblanco de Rendova (Zostcrops 
rendovae) constituye un ejemplo típico de una especie que muestra filo- 
patria (necesidad de permanecer en su localidad nativa), aunque un vuelo 
de pocos minutos podría llevar las aves a la isla inmediata. Esta prefe¬ 
rencia por permanecer en el solar doméstico está muy difundida entre 
los animales. Se han encontrado pruebas entre los ratones, lagartos, tor¬ 
tugas, serpientes, peces, caracoles, mariposas y, de hecho, en casi todas 
las especies de animales en que se hayan registrado con cuidado movi¬ 
mientos de individuos marcados. 

Otros factores intrínsecos que disminuyen el flujo de genes son el 
mantenimiento de los territorios y la capacidad de regresar a casa. La im¬ 
portancia de regresar al nido de origen en las aves se conoce de antiguo 
y explica la extrema localización de los ámbitos de muchas subespecies 
de gansos (Anser, Branta), a pesar de las enormes emigraciones de estas 
especies. La vuelta al lugar de origen está bien demostrada no sólo en 
aves y mamíferos sino también en reptiles, anfibios y peces. Se verifica 
incluso entre invertebrados, por ejemplo, lepas (Villee y Groody, 1940), 
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caracoles (Edelstarn y Palmer, 1950), chitones (Crozier, 1921) y crustá¬ 
ceos (Creaser y Travis, 1950). Se ha registrado que se verifica en la mosca 
tsé-tsé Glossina (Jackson, 1944) y puede estar más extendida entre los 
insectos de lo que hoy se admite. La capacidad de volver al lugar de 
nacimiento, combinada con la filopatría, restringe gravemente la dispersión 
y ayuda a reforzar las barreras extrínsecas. 

El grado do filopatría puede diferir en distintas poblaciones de la 
misma especie. En poblaciones finesas del pájaro papamoscas cerrojillo 
(Ficcdida hypoleuca), sólo aproximadamente el 1 por ciento de los jóvenes 
vuelve a la región que rodea el lugar del nacimiento, mientras que en 
las poblaciones ccntroeuropeas vuelven del 20 al 35 por ciento (von 
Haartman, 1949). Finlandia es la región más recientemente colonizada 
del ámbito de la especie y la población finlandesa consta de descendientes 
de inmigrantes que parecen poseer un componente genético bajo para la 
filopatría y para la capacidad de volver al lugar de origen. 

Todo factor que disminuya la dispersión puede facilitar la especiación. 
Por ejemplo, el cuidado paternal tiende a aumentar la filopatría y a dismi¬ 
nuir acusadamente la dispersión. La emancipación extremadamente tardía 
de las crías en los gansos constituye un buen ejemplo. Otro‘ejemplo es la 
cría en la boca de los peces cíclidos. En el momento en que los cíclidos 
jóvenes se independizan se han habituado tenazmente a la estación muv 
localizada de sus padres. En consecuencia, la cría en la boca,, la filopatría 
y la mayor eficacia de las barreras de habitat están estrechamente corre¬ 
lacionadas en los cíclidos (Fryer, 1959). 

La extremada localización de poblaciones potencialmentc móviles sólo 
puedo explicarse por estos factores intrínsecos. El hecho vale para los osos 
de las cavernas (Kurtén, 1955), mariposas (Lorkovic, 1955), y ciertos ca¬ 
racoles, por ejemplo, de los géneros Achatinella, Partida y Cerion. El es¬ 
tudio de los mecanismos sensoriales y de los “factores psicológicos” que 
facilitan esta consideración de las barreras está muy en los comienzos. 

Selección de habitat. Tal vez el factor intrínseco más importante de 
todos los que conducen a la localización de poblaciones y a una restricción 
de la especie a sus nichos ecológicos específicos de especie sea un fenó¬ 
meno que hábilualmente se denomina “selección de habitat”. Los miem¬ 
bros de toda especie tienen la capacidad, así como la necesidad, al final 
de la fase de dispersión de sus ciclos de vida, de elegir como domicilio 
una región que muestre una constelación de factores ambientales carac¬ 
terísticos de la especie. Todo naturalista está familiariazdo con la selec¬ 
ción de habitat y la da por descontada. En ocasiones puede estudiarse por 
observación directa. Con frecuencia, cuando un individuo de una especie 
se ve expulsado de su habitat conveniente hace todos los esfuerzos para 
volver a él lo más rápidamente posible. La selección de habitat es par¬ 
ticularmente notoria en todos los animales que están coloreados críptica- 
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mente y que, de este modo, concuerdan en color con el sustrato. Si a untfy 
saltamontes de la plava coloreado crípticamente. Trimcrotropis maritiñutgSs 
se le obliga a emprender eí vuelo y se Te expulsa hacia una mancha de 
hierba, no se posará sobre la hierba, sino que retrocederá en círculo hacia 
la arena. Niethammer (1940) experimentó las preferencias de color de las 
alondras sudafricanas e hizo las observaciones siguientes: 


iodo • > 1 ‘‘r n/ar» _ 

en su preferencia para va- 
m. bairdi prefiere habitats que se asemejen a 
que se asemejan a bosques. La preferencia 
sus huéspedes específicos de especies y de 
para sus plantas huéspedes normales, está, sin duda, bien 
establecida (Dethier, 1954). 

La selección de habitat es un factor conservador en la especialización, ya 
que disminuye la probabilidad de que nuevas ínsulas se establezcan más 
allá del borde de la especie. Si una especie tiene la capacidad de cambiar 
su preferencia de habitat, no solamente puede dilatar su ámbito, sino 
también cambiar genéticamente bajo la presión del nuevo medio en la 
ínsula geográfica recién establecida. Esto crea condiciones que son ex¬ 
traordinariamente favorables para una especiación rápida. La gran impor¬ 
tancia para la especiación de tales desplazamientos en la preferencia de 
habitat ha sido reconocida correctamente por Thorpe (1945) y por otros 
autores, pero con frecuencia se ha interpretado muy erróneamente en el 
pasado como pruebas de especiación simpátrida. Toda especiación implica 
una cantidad mayor o. menor de transformación ecológica. Es importante 
percibir que ésta se superpone a los cambios geográficos, como Fryer 
(1960b) señala para los peces del lago Nyasa, y no es una causa alterna¬ 
tiva de la especiación geográfica. 

En suma, la dispersión dentro del margen de la especie y más allá del 
borde do la especie no es un fenómeno puramente mecánico que pueda 
explicarse en términos de los medios físicos de dispersión. Influyen fuerte¬ 
mente sobre la cantidad y la distancia de la dispersión algunos factores 
intrínsecos como son la fílopatría, la capacidad de volver al lugar de 
origen, la inquietud, la duración de la fase de dispersión, el cuidado pa¬ 
ternal, la selección de habitat y otras características psicológicas y fisio¬ 
lógicas. Todas juntas regulan el establecimiento y el mantenimiento de 
las ínsulas geográficas y constituyen, pues, uno de los factores deter¬ 
minantes en la especiación. 


Es muy notable en el sudoeste de África que las alondras rojizas sólo se encuentran 
en suelo rojo y las oscuras en suelo oscuro, incluso donde se encuentran dos tipos 
de suelo completamente distintos, por ejemplo en Waltersdorf, donde el suelo oscuro, 
rico en humus se pone en contacto con la arena roja del Kalahari. Mirafra sabota 
hoeschi vive exclusivamente sobre el suelo oscuro, a pesar del hecho de que el área 
de arena roja comienza sólo a pocos centenares de metros de sus territorios. Por otra 
parte, he encontrado Mirafra africanoides sobre la arena roja hasta su borde mismo, 
pero nunca sobre el suelo oscuro que está habitado exclusivamente por Mirafra sabota 
hoeschi. Condiciones similares se observan en la granja “Spatzenfeld” con excepción 
de que las arenas rojas aquí limitan con zonas de caliza clara en las que vive 
Spizocorys slarki. lie intentado expulsar pequeños grupos de S pizocorys starki hacia las 
arenas rojas, pero en vano, ya que se volvían antes de que comenzara el suelo rojo 
y retrocedían volando directamente, como si lo supieran, a su suelo de caliza clara 

acostumbrado. La alondra roja Mirafra fasciolata deserti, que habita en Spatzenfeld en 
arenas rojas, no pasa nunca a la zona de caliza. Hice en Lidfontein el experimen¬ 
to inverso. Intenté expulsar la forma roja Mirafra africanoides gobabisensis de la 
duna roja a un suelo calizo claro pero siempre en vano. No creo que el experimento 
tenga nunca un resultado distinto porque es evidente que las aves son conscientes del 
color que corresponde a su propia coloración. 


Esta elección deliberada del habitat conveniente y la recusación de 
habitats inadecuados constituye como el refuerzo más enérgico de las 
barreras geográficas (Palmgren, 1938; Miller, 1942). La selección de ha¬ 
bitat impide que se malgasten individuos en habitats inconvenientes, como 
ha reseñado Grinnell (1928:429), y constituye, pues, el equivalente eco¬ 
lógico de los mecanismos de aislamiento. 

La naturaleza e importancia de los factores psicológicos que subyacen 
en la selección de habitat se consideró entre los ornitólogos, primero 
por Schnurre, Sunkcl, Lorenz, Lack y Palmgren, y más recientemente por 
Peitzmeier (1942) y por Svardson (1949b). l,os ecólogos marinos saben de 
antiguo que los invertebrados marinos tienen la capacidad de estable¬ 
cerse sobre el sustrato apropiado (Verwey, 1949; Thorson, 1950). La cues¬ 
tión de la aportación genética a esta capacidad ha estado mucho tiempo 
sin contestar. ¿Los animales están condicionados o “marcados” al habitat 
específico de especie durante las fases larvarias o juveniles, o consiguen 
la “información” sobre la naturaleza del habitat específico de especie en 
sus genes? La obra de Thorpe (1945) muestra que es posible una cierta 
cantidad de condicionamiento, más en unas especies, menos en otras. Sin 


COLONIZACION E INVASION DE NUEVOS NICHOS 


La facilidad de dispersión sola no basta para cruzar una barrera con 
éxito. Debe estar complementada por la capacidad de encontrar habitats 
utilizablcs más allá de la barrera y de colonizarlos. A este respecto parece 
existir una acusada diferencia entre las plantas superiores y los animales 
superiores. Las plantas poseen grandes facilidades de dispersión, pero 
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también tienen exigencias específicas estrictas de habitat y parecen en¬ 
contrar dificultad en colonizar regiones nuevas (se exceptúan las malas 
hierbas). Los animales, en particular los vertebrados, encuentran más 
difícil cruzar las barreras, pero el hecho se compensa por su mayor capa¬ 
cidad de enfrentarse con nuevas condiciones. El resultado es c|ue la 
distribución de las floras tiende a ser bastante diferente de la de las faunas 


de vertebrados. En la India, por ejemplo, toda la zona tropical desde 
Malaya a Nueva Guinea constituye, en lo esencial, una unidad de flora 
(juc se distingue más o menos acusadamente de la de Australia. Por otra 
parte, en los animales superiores se distingue claramente una fauna malaya 
al oeste v una fauna australo-papúa al este de la línea de VVeber (Mayr, 
1953b). (Sin embargo, algunos animales, como los insectos que dependen 
de plantas definidas, pueden compartir la pauta de distribución de sus 
plantas huéspedes.) La movilidad de los animales, que permite la selección 
de habitat, es una de las causas de su capacidad de enfrentarse con nue¬ 
vas áreas. Un animal recién nacido o joven puede buscar un nicho ade¬ 
cuado, mientras que una plantita ha de tener éxito en el lugar mismo 
en que germina. Todavía se desconoce en qué grado esta diferencia en 


la capacidad de colonización es la causa de diferencias en la pauta de 


especiación de animales y plantas. 


La invasión de nuevos nichos 


Un organismo colonizador (pie haya cruzado el borde corriente de la 
especie, con frecuencia es incapaz de encontrar un habitat o nicho ecoló¬ 
gico idéntico al que ha abandonado. Puede no ser capaz de establecerse, a 
no ser (pie posea la capacidad de desplazarse en sus exigencias ecológicas 
de nicho. Para comprender tal desplazamiento debe comprobarse (pie 
una especie no tiene necesariamente una “exigencia” fijada tipológica¬ 
mente de medio. No existe algo real que sea la ecología de una especie 
dada. Como liemos visto en el Capítulo XVI, con frecuencia existe una 
variación geográfica en las exigencias de habitat o nicho y las poblaciones 
periféricas se desvían, con especial frecuencia, de la “norma” de la especie. 
Un modo de abordar tipológicamente el problema es, en particular, inapli¬ 
cable en todas las especies (que es de suponer constituyen la mayoría de 
las especies vegetales y animales) cuyo ámbito esté ocupado por nume¬ 
rosas poblaciones locales discretas, cada una adaptada a su medio local y 
sólo conjuntadas, de modo suelto, por el flujo de genes (Mayr, 1942, 1949a, 
1951a). Incluso dentro de una sola población los individuos pueden diferir 
en sus preferencias y tolerancias ecológicas. Existe, pues, evidentemente 
suficiente cantidad de materia prima disponible en la mayoría de las 
especies para permitir que algunos de los individuos colonizadores se 
desplacen a nuevos nichos. Una especie debe poseer considerable cantidad 
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de tal adaptabilidad, así como capacidad de condicionar, para ser capaz de 
saltar a un nuevo nicho. Sin embargo, tal salto fracasará a menos que los 
fundadores de la nueva población no posean una constitución genética 
que Ies de éxito en el nuevo ambiente. 

El desplazamiento a un nuevo nicho debe pasar en muchos casos por 
una fase de polimorfismo ecológico. La nueva preferencia o tolerancia 
simplemente se suma a las características ya existentes de la población 
(Ludvvjg, 1950). Existe, sin embargo, un límite para la versatilidad ecoló¬ 
gica de una población y, cuando la preferencia por un nicho nuevo sea 
superior a la previa, puede conducir al desplazamiento desde el antiguo. 
Cuando se produce tal desplazamiento en una ínsula geográfica y ésta 
adquiere aislamiento reproductor durante un período duradero de aisla¬ 
miento geográfico, habrá adquirido todos los requisitos de una nueva 
especie. 


La constelación ambiental 

Id desplazamiento a un nuevo nicho ecológico, la adquisición de un 
nuevo carácter ecológico, se facilita por algunas circunstancias y se 
impide por otras. Como ya se señaló en el Capítulo XVII, un desplaza- 
miento hacia un nuevo nicho se ve favorecido en la proximidad al borde 
de la especie. 'Las poblaciones ecológicamente más aberrantes se encuen¬ 
tran casi siempre a lo largo de la periferia del ámbito de la especie” 
(Mayr, 1947). Del hecho son particularmente responsables dos factores: la 
reconstrucción genética de estas poblaciones periféricas (Mayr, 1954a) v 
e hecho de que el habitat, que es la estación preferida en el centro del 
ámbito, puede no ofrecer condiciones de vida óptima cerca de la periferia. 
I n desplazamiento hacia un nicho diferente puede restablecer las condi¬ 
ciones de vida óptima en estas circunstancias. El aislamiento geográfico 
de la población puede facilitar la consolidación genética del desplaza¬ 
miento ecológico. Dos factores del ambiente biótico, según varios autores 
recientes, tienen particular importancia para la probabilidad de éxito de 
los desplazamientos ecológicos. 

Competidores. El papel de los competidores en la especiación ha sido 
destacado por varios autores recientes. Es evidente que una población 
encontrara dificultad para penetrar en un nuevo nicho si este nicho está 
ya ocupado por otra especie. Sin embargo, hay pruebas de que hay nichos 
vacantes o parcialmente vacantes incluso en faunas bien equilibradas. 

!;!n tXlt<> ,So? CtaC " lar de transferencias de faunas puede servir de ejemplo 
íEIton,, 19oS) asi como también la súbita ruptura de barreras de faunas 

Después do haberse abierto el canal de Suez en 1869, quince especies de 

peces del mar Rojo colonizaron el Mediterráneo y algunos se hicieron 

muy abundantes. Es probable que estas especies colmaran nichos vacantes, 
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va que no se lia observado ninguna disminución apreciable en la frecuencia 
de ninguna especie mediterránea. Ningún pez mediterráneo consiguió 
penetrar en el mar Rojo (Kosswig, 1950). 

Parece existir una diferencia acusada entre continentes c islas en lo 
que respecta a la disponibilidad de nichos. Abundantes nichos vacíos se 
encuentran en islas diversificadas cuando llegan los primeros coloniza¬ 
dores, lo que invita a una rápida radiación adaptativa. Los trepadores 
melífagos de las islas Hawai (Drepanididac) tuvieron esta oportunidad y 
han dado origen a formas de pinzón, de melífagos, de trepadores y de 
picamaderos (Amadon, 1950). La ocupación de estos nichos diversos por 
los trepadores melífagos ha impedido una radiación adaptativa similar 
por inmigrantes posteriores que constan de tordos, papamoscas y melí¬ 
fagos. La espeeiación en estas últimas invasiones se veía inhibida por la 
presencia de concurrentes ya bien establecidos. Una serie similar de acon¬ 
tecimientos ha descrito Lack (1947a) para los pinzones de Darwin en las 
islas Galápagos y por Zimmerman (1942) para los insectos de las islas 
Hawai. Vemos siempre que una especie incipiente sólo puede completar ~j 
el proceso de espeeiación cuando encuentra un nicho desocupado. Esto 1 
es bastante difícil en los continentes con sus ricas faunas y, sin embargo, 
hay pruebas del aumento incesante del número de especies, incluso en 
las faunas viejas (de no trastornarse por catástrofes). Esto resulta particu¬ 
larmente verdadero en los trópicos húmedos donde la estabilidad esta¬ 
cional y las escasas exigencias del ambiente físico permiten una fuerte 
espeeiación de nicho que se traduce en una gran riqueza de fauna y en 
una considerable radiación de especies íntimamente emparentadas. 

Depredadores. El efecto de la presión del depredador sobre la inva¬ 
sión de nuevos nichos sigue poniéndose en duda. Worthington (1940) su¬ 
girió que la diferencia en el número de especies de peces endémicos en 
varios lagos africanos se debe a diferencias en la presión de depredación. 
Mayr (1942, 1947) puso en duda esta hipótesis y señaló que el tamaño de 
los diversos lagos y sus edades estaban íntimamente correlacionados con 
el número de especies. Fryer (1959) mostró que, además de los depre¬ 
dadores recogidos por Worthington, ciertas especies de cíclidos se habían 
hecho a su vez depredadores. De hecho Fryer cree “que la presencia de 
peces depredadores en el lago Nyasa y en otros lagos probablemente 
lia acelerado y ha ayudado a la espeeiación de especies no depre¬ 
dadoras... las especies más abundantes proporcionan la porción prin¬ 
cipal de la dieta a los animales de presa y esto a su vez facilita la 
supervivencia de las especies de menor capacidad de multiplicarse”. La 
debilidad de este argumento es que confunde números absolutos y porcen¬ 
tajes. Si entre los peces de un cierto lugar 950 son individuos de la especie A 
y 50 de la especie B, y si el depredador toma 95 A (“porción principal 
de la dieta del depredador”) y 10 B, toma sólo el 10 por ciento de A pero 
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el 20 por ciento de />. Tal diferencia en la velocidad de depredación par- 
de ser fatal para B. La verdad es, probablemente, algo que está entre 
los dos extremos de Worthington y Fryer. Es muy probable que se pro¬ 
duzca algún retardo en la espeeiación por depredación. Un individuo que 
intente desplazarse hacia un nuevo nicho probablemente es mucho más 
vulnerable por la depredación que los miembros de una población bien 
establecida. Los depredadores pueden impedir a las poblaciones que en¬ 
tren en nichos para los que no estén particularmente bien adaptadas. Pa¬ 
rece confirmar esta tesis los desplazamientos con éxito a nichos radical¬ 
mente nuevos que so han producido con frecuencia bastante grande en 
ausencia de depredadores en archipiélagos oceánicos como las islas Galá¬ 
pagos y las islas Hawai. Sin embargo, la ausencia simultánea de concu¬ 
rrentes en estas islas oceánicas hace imposible un análisis completo. 

El desplazamiento al nuevo nicho ecológico y la necesidad de adaptar¬ 
se plenamente a él establece una considerable presión de selección. Esto 
conduce a una reconstrucción genética de la población hasta que, al final, 
tanto genética como ecológicamente resulte tan distinta de la población 
parcntal que la nueva especie pueda volver al punto de origen y cóexi'stir 
con la parcntal sin entrar en competencia seria con ella. Aunque el impedi¬ 
mento del cruzamiento con la especie parental depende de la adquisición 
de mecanismos de aislamiento, no debe menospreciarse la importancia de 
factores ecológicos en el proceso de la espeeiación geográfica. 


Aspectos ecológicos de la velocidad de kspeciación 

1 al vez no exista ningún otro aspecto de la espeeiación del que co¬ 
nozcamos menos que de su velocidad.® De hecho, probablemente nunca 
liemos tenido datos exactos de este fenómeno. El desdoblamiento de una 
especie en dos es un acontecimiento corto que como tal no se conserva 
en el registro fósil. Hemos de inferir todo conocimiento. 

La velocidad de espeeiación depende de tres series de factores: 1) de 
la frecuencia de barreras, es decir, de factores que producen ínsulas geo¬ 
gráficas; 2) las velocidades a las que las ínsulas geográficas se transforman 
genéticamente, y, más específicamente, adquieren mecanismos de aisla¬ 
miento; y 3) el grado de diversidad ecológica que ofrece nichos ecológicos 
vacantes a las especies que surgen. De estas tres series de factores sólo 
la segunda posee un componente genético. Con todo, incluso la velocidad 
a que la ínsula geográfica se transforma genéticamente sólo depende en 
grado mínimo de la velocidad de mutación en el acervo de genes de la 
ínsula. Mucho más importantes son el grado de aislamiento (impedimento 

• La velocidad del cambio evolutivo como tal la consideramos fuera del tema. Kn Simpson (1953a) 
y hurten (195.8, 1959) se encuentran excelentes exposiciones. 
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de ser trastornado por inmigrantes) y la “presión de adaptación", esto es, 
el grado de presión de selección requerido para conseguir una adaptación 
perfecta al medio de la ínsula. El “medio” incluye no sólo el medio físico, 
sino también todo el medio bitótico, tal como la presencia de nuevos 
depredadores y la ausencia de antiguos y la presencia de nuevos compe¬ 
tidores y la falta de antiguos. Es evidente, según estas consideraciones, 
que los factores ecológicos desempeñan un papel bastante mayor al deter- | 
minar las velocidades de especiación que los factores genéticos. Nada 
puede servir de mejor ejemplo que la multiplicación explosiva de especies ® 
donde él medio favorece tal proceso, como en las islas Hawai y en ciertos 
lagos de agua dulce. -i 

Las velocidades de especiación, hablando en líneas generales, pueden . 
fraccionarse en velocidades de “transformación de ínsulas” y en veloci¬ 
dades de “formación de discontinuidades”. Ninguna de las dos puede 
medirse directamente, aunque pueden hacerse tasaciones que tal vez 
permitan determinar su orden de magnitud. L 
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Transformación de ínsulas | 

Pruebas geológicas. Disponemos de tan pocas pruebas directas sobre 
el tiempo requerido para transformar una ínsula geográfica en una especie 
distinta que debemos recurrir a las pruebas geológicas. Esto se ha tratado 
seriamente por Zeuner (1946), Rer.sch (1960a) y particularmente por Simp- 
son (1944, 1949, 1953a). A pesar de las enormes dificultades encontradas 
en tales estudios, comienza a establecerse el orden de magnitud de estas 
velocidades. La edad de los estratos geológicos se determina con creciente 
precisión. En tales cálculos no pueden evitarse ciertos supuestos algo 
irreales, como el de que las formas mas recientes (en una serie de estra-” 
tos) son los descendientes directos de las formas primeras y que la can- '. — 
tidad de cambio morfológico refleja con exactitud el grado de especiación, 

Con frecuencia esto es muy improbable, como, por ejemplo, en la deno-V 
minada evolución (y especiación) rápida de los ammonites. Probablemente Jp¡ 
debe implicar una cantidad mucho mayor de cambio fenotípico la 
“especiación” en un grupo morfológicamente plástico como los ammo¬ 
nites que en un gmpo tan morfológicamente estático como los pelecí- 
podos. ’ ij 

El resultado más destacado y algo desalentador de estos estudios es la>’ 
extrema desigualdad de las velocidades de transformación. El género de^ 
braquiópodos Ungula , que era muy frecuente durante los períodos Ordo- 
viciano y Siluriano, se conoce desde dichos periodos en varios centenares 
de especies y se propaga hasta la actualidad. Con frecuencia se pretende 
que las partes blandas de los géneros modernos son muy distintas de las 
de los géneros fósiles. Indudablemente existen ciertas diferencias, pero 
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nr¿nU Ja mavena de Jos estratos intermedios. Asimismo sé ena-n*—, 
géneros que cubren desde la actualidad hasta el Triásico en otros grupos 

Woinos 05 ,nann ° S ’ C ° m ° C ° raleS ’ ° StraC0d0S ’ bivalbos » gastrópodos y 

j Cuanto más “primitivo” sea el grupo de animales mayor suele ser el 
numero de formas que persisten durante largos períodos^ Sin embargo 
incluso entre los vertebrados más complicados y los artrópodos superiores 
lun registrado formas de larga persistencia; así se observa, por ejemplo 
entre los peces: Lattmeria, Polypterus, Lepidosteus, Anda, NeocelatJclu’s 
b uelostomo. Se han producido muy pocos cambios morfológicos en 
d Pelacanto y en los peces dipnoos desde el final del período Carbonífero 
- k hace 2o0 millones de años (Schaeffer, 1952; Westoll, 1949). Algunos géne¬ 
ros vegetales análogamente no han cambiado durante largos períodos 

2 dUrante 80 - 100 mi,l0nes de So conoce" incluso una 

Ltr'/, nC ‘ a parS 1 aIg , nnas es P ocies - El pequeño crustáceo Triops 
cancnf mus se conoce desde el Triásico superior hasta la actualidad lo 

que concede a esta especie una persistencia de unos 180 millones de años 

v ,, ? puest0 a e , sla inerc,a evolutiva es la existencia de verdaderos 

E eS ,tr P r iaC ' ün ’ C ° m ,° l0S riU ° encuentran los paleontólogos (Hen- 
best, 195.) y los investigadores de lagos de agua dulce. La familia de 

, orarnmih-ros Fusulmidae se originó en el Mississippiano posterior, floreció 

en el 1 ennsylvaniano y murió en el Pcrmiano, a poco más de los 50 millones 

M ' 0rig r d °- En CSte corto P erí °do dio origen a 6 sub- 

nñdos con fre Hr °' S ? T* í 1 T eSpedeS ( Thom P s °n. 194 «)- Los fusu¬ 
cos con frecuencia abundan más en las faunas fósiles de este período 

gue todos los restantes invertebrados contemporáneos juntos. 

Las velocidades de evolución pueden ser muy distintas en especies 

*.uy emparentadas que vivan en condiciones idénticas. Weismann (1902) 

y. ena ' ü iaCe tlcni P° | < i ue entre las mariposas alpinas c,ue son, evidente¬ 
mente, reliquias de la época Pleistocena, algunas han alcanzado una dife- 
encia subespecifica desde la separación mientras que otras son todavía in- 

f SUS P í CntCS dd Arti0 °- mismo vale para las especies 
marinas que se escindieron en una población del Pacífico y una población 

ul Car.he cuando se cerro el ultimo estrecho centroamericano al finad de 

l Phocena hace unos dos millones de años. Entre los cangrejos, por ejem- 
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pío, 11 especies se han mantenido idénticas, mientras que 13 especies se 
han desdoblado en sendos pares de subespecies o species alopátridas. 

Los mamíferos fósiles muestran tal vez la transformación más rápid 
conocida entre las especies (Zeuner, 1946; Simpson, 1953a); las aves, al 
parecer, cambian mucho más lentamente. La mayoría de las aves no 
pájaros de la época Miocena pertenecen a géneros modernos y muchas 
aves de la Pleistocena no pueden ni separarse específicamente. 

Pruebas geográficas. La velocidad de transformación puede también 
determinarse, en lugar de con pruebas fósiles, comparando poblaciones 
alopátridas que se hayan separado en un período conocido. Se tropieza 
con las mismas tres dificultades con que nos enfrentamos al evaluar las 
pruebas fósiles: 1) la fecha de separación puede deducirse sólo por infe¬ 
rencia; 2) sólo pueden estudiarse fenotipos y dejar sin decidir la base 
genética de las diferencias, y 3) se desconoce el grado de correlación 
entre la adquisición de diferencias morfológicas y los mecanismos gené¬ 
ticos aisladores. En consecuencia, la edad de la subespecie no nos da, por 
extrapolación, la edad, de la especie. Permítasenos ilustrar estas dificul¬ 
tades con el ejemplo de algunos casos concretos. El ciervo común británico 
(Cercas elaphus scoticus) evolucionó durante los 8 000 años transcurridos 
desde que se sumergió el canal de la Mancha. Sin embargo, cuando esta 
forma se introdujo en Nueva Zelanda asumió, al cabo de una generación 
o dos, el fenotipo del ciervo de los Cárpatos, diferenciándose más de su 
tronco parental de lo que difiere el ciervo inglés de la raza del continente. 
Mucha súbespeciación e incluso tal vez especiacion (Gentilli, 1949) de 
Australia se debe al aislamiento de poblaciones, durante un período árido, 
en bolsas más húmedas (“refugios de sequía ) a lo largo de la periferia 
del continente. Sin embargo, la época del período árido sigue insegura; 
puede haber sucedido hace 4 000 ó 20 000 años (Keast, 1961). Fechar razas 
y especies orientales y occidentales de aves europeas es, análogamente, 
muy discutible. Los pares oriental-occidental de razas Sitta europaca, 
Aegitluilos caudatus, Pyrrhula pyrrhula y Corvus corone cree Steinba- 
cher (1948) que son de origen post-Pleistoceno, mientras que Strese- 
mann (1919) admite una fecha dentro del Pleistoceno que me parece más 
probable (Mayr, 1951a). Algunos pares de especies de bosques, como 
. Certhia familiaris y C. brachydactyla o Regulas regulus y R. ignicapillus, 
con frecuencia considerados productos de barreras glaciales, es muy po¬ 
sible que hayan surgido en un período de sequía durante una edad Inter- 

glacial o durante la época Pliocena. 

Huxley (1942), Mayr (1942), Zeuner (1946) y Rensch (1947) dan datos 

concretos sobre las edades probables de varias ínsulas. Pueden citarse 
algunos ejemplos. Cameron (1958) señala que la isla de Terranova en la 
desembocadura del río San Lorenzo se hizo habitable para los mamíferos 
hace menos de 12 000 años. De las 14 especies de mamíferos nativos, 10 
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han evolucionado dando subespecies bien definidas, algunas de Jas cuales. 
como él castor de Terrcnma fCcsf.nr stmadcntár r.neratn-' ^ ; L - 

íante distinta para ser considerada como especie aparte. Algunas pobla¬ 
ciones de castores en Terranova se han adaptado a vivir en barrancos 
virtualmente exentos de árboles, donde habitan balsas cenagosas y se 
alimentan primariamente de raíces (tubérculos) del lirio acuático amarillo. 
Algunas especies de mamíferos han desarrollado subespecies endémicas 
sobre las islas del Gran Lago Salado en Utah, aisladas desde hace 8 000- 
10000 años (Marshall, 1940). Todavía más distintos son algunos de los 
roedores (Clethrionomys) de las Hébridas Interiores, aislados hace unos 
i 000-9 000 años (Stevens, 1953). Los conejos europeos introducidos (Oryc- 
tulagus cuniculus) se han diferenciado subespecíficamente en varias líneas 
en el transcurso de unos 500 años. Razas endémicas del ratón casero (Mus 
masadas) se desarrollaron sobre una serie de islas en tiempos históricos, en 
un caso hace solo 100 anos (Huxley, 1942). La forma de la isla Faeroe, 
introducida hace solo 300 años, se ha hecho tan distinta, que se considera 
como otra especie por algunos autores. El mono verde del oeste africano 
(CercopUhccus acthiops), introducido en la isla de Saint Kitts en las An¬ 
tillas hace unos 300 años, se ha diferenciado en una serie de caracteres 
(Ashlon y Zuckerman, 1950). Una foca encerrada en tierra (Phoca vitulina 
mellonac), en los lagos al este de la bahía de Hudson, adquirió sus carac- 
teies hace menos de 4 000 años (Doutt, 1942). Pueden suponerse veloci¬ 
dades análogamente rápidas de divergencia racial entre ínsulas humanas, 
pero no disponemos de datos fidedignos. 

Las velocidades de súbespeciación en las aves (Mayr, 1951a) muy bien 
pueden ser más lentas. Sin embargo, las razas endémicas que viven en las 
islas Anamba y Natuna, entre Borneo y Sumatra, que deben su aislamien¬ 
to a ia formación en el Pleistoceno del banco de Sunda, tienen con segu¬ 
ridad menos de 10 000 años (Stresemann, 1939). Las razas que se desarro¬ 
llaron en Europa (Salomonsen, 1931) y en Norteamérica (Rand, 1948) como 
consecuencia de glaciación son considerablemente más antiguas, lo que 
probablemente también es cierto para la mayoría de las razas de aves 
que deben su origen a cambios de vegetación en Australia (Keast, 1961). 

El numero de tasaciones de la edad de las subespecies endémicas es 
grandísimo, pero pocas bien presentadas. Cuatro especies endémicas de 
peces evolucionaron en la isla Royale del lago Superior después de un 
aislamiento de 12 000-25 000 años (Hubbs y Langler, 1949). Velocidades 
de especiacion mucho más rápidas parecen probables en las faunas de 
peces de los lagos africanos (véase Capítulo XV) y del lago Lanao en las 
iskts Filipinas (Mvers, 1960). Una especiacion muy rápida desde la gla¬ 
ciación de Wisconsin está indicada por la fauna de peces de los riachuelos 
>' fuentes del desierto del oeste norteamericano (Hubbs y Miller, 1948; 
Miller, 1950, 1961). Numerosas razas locales e incluso especies parecen 
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haberse originado desde el último pluvial. Desgraciadamente no puede 
determinarse el tiempo de aislamiento preciso. Una evolución sumamente 
rápida en zonas aisladas del desierto se produce en muchos grupos de 
animales e incluso de plantas. litis (1957) cree que la evolución del genero 
vegetal Oxystylis endémico en Death Valley se verificó en el tiempo extre¬ 
madamente corto de 15 000 años. 

S<? lian formado en el norte de Europa durante un período do 8 000- 
15 000 años nuevas subcspecies de saltamontes, mariposas y coleópteros. 

El orden de magnitud del intervalo es, en líneas generales, el mismo que 
para los vertebrados. Desgraciadamente ninguna de estas velocidades de 
subespeciación nos dice mucho de las velocidades de especiación. La di¬ 
ferenciación morfológica que conduce al reconocimiento de subespecies 
no está a mitad de camino de la adquisición de los mecanismos de aisla¬ 
miento. Incluso en una especie que tarde sólo 10 000 años en desarrollar 
una subespecie insular bien definida, pudiera consumirse 100 000 o tal 
vez 1000 000 de años en completarse el proceso de especiación. Nuestra 
ignorancia es casi total. 


Velocidad de adquisición de mecanismos de aislamiento 

Como especiación significa básicamente la adquisición de mecanismos 
de aislamiento, un modo de determinar la velocidad de especiación es 
determinar la velocidad con que las poblaciones geográficamente aisladas 
adquieren mecanismos de aislamiento. Esto, a su vez, varía de un caso a 
otro. La frecuencia de zonas de hibridación alopátrida (Capítulo Xill) 
indica que la especiación normalmente se cumple con lentitud. Stcbbins 
(1950:241) da el ejemplo de que no se han desarrollado barreras de este¬ 
rilidad entre las poblaciones americana y asiática en ciertos géneros de 
plantas como Platanus y Catalpa, a pesar de un aislamiento geográfico que 
probablemente ha existido durante muchos millones de años. Las especies 
alopátridas de las ranas australianas, que se cree que están aisladas desde 
la glaciación de Würm, poseen diferencias relativamente ligeras en las 
voces de llamada (Littlejohn, 1959). 

El otro extremo lo muestran las especies de lagos de agua dulce donde 
enjambres enteros de especies parecen haber evolucionado durante pe¬ 
ríodos al parecer de menos de 1 000 000 de años (Capítulo XV). Lo misino 
parece suceder en especies de fuentes de desierto (Miller, 1948, 1961). La 
escala de tiempos, desgraciadamente, es muy hipotética; sin embargo pa¬ 
rece muy posible «pie puedan originarse nuevas especies en condiciones 
especialmente favorables en mucho menos de 100 000 años (tal vez en 
períodos más cortos en varios órdenes de magnitud). 

También está sin resolver el problema del grado de correlación entre 
velocidad de cambio filático y velocidad de especiación. El cambio filático, 
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como tal, está afectado por la longitud de generación, velocidad de mu¬ 
tación, variabilidad fenotípica, estructura del genotipo (sistema genético), 
tamaño de población, sistema de cría y relación con el medio (véase 
Capítulo X1 \ y Simpson, 1953a). Se desconoce todavía en gran parte el 
grado en que la velocidad de especiación se ve afectada por estos factores. 

Parece probable que la especiación se produzca lentamente, a igualdad 

di 1 las restantes condiciones, en ausencia de revoluciones «enéticas. Donde 
esta implicado un mero aislamiento por distancia, o donde se rompe la 

continuidad de dos partes de un ámbito primeramente continuo, la se¬ 
lección tenderá a impedir la destrucción de la cohesión genética, a pesar 
de la fuerza centrífuga de la mutación y de la adaptación ecotípica. In¬ 
cluso aquí es inevitable la evolución última de mecanismos de aislamiento 
como subproducto de la divergencia genética constante. Sin embargo 
puede tratarse muy bien de una cuestión de millones de años. 

La situación es totalmente diferente en el caso de poblaciones que 
hayan experimentado una revolución genética. Donde una población al 
pasar a través de un “cuello de botella” haya adquirido traslocaciones, 
fusiones (o disociaciones) cromosómicas, inversiones pericéntricas, y otros 
cambios cromosómicos estructurales, probablemente se acelera mucho la 
adquisición de mecanismos de aislamiento (Capítulo XVII). No me sor- 
piendcría que, en estas circunstancias, pudieran surgir nuevas especies en 
un período de sólo millares o incluso centenares de años. La constelación 
precisa de tactores que habría de darse para permitir tal especiación 
lapida es, sin embargo, lo bastante improbable (en sentido estadístico) 
para suponer (pie tal velocidad rápida ha tenido (pie ser sumamente rara. 
Lo (pie en todo caso es seguro es que no hay una velocidad “standard" 
de especiación. Cada caso es dilcrcnte y enorme el margen entre los 
extremos posibles. 


Factores que afectan la velocidad de la multiplicación de las especies 

b urinación de discontinuidades. Tal vez la generalización más amplia 

que pueda deducirse de todas las cifras sobre la velocidad de especiación 

es <pie esta velocidad depende de una interacción de varios factores y por 

ello es distinta en cada especie y género. Alguno de estos factores ya se 

ha discutido; otros se mencionarán ahora. Por ejemplo, entre las aves, las 

especies de tamaño grande, como las garzas, cigüeñas v halcones, suelen 

tener menos subcspecies e ínsulas, pero con ámbitos más amplios que los 

pájaros. Esto también parece extenderse al pasado geológico sin cambios 

que pasen del nivel de la especie (Miller, 1944b; Howard, 1950). Las 

aves sedentarias poseen, por término medio, doble número de subcspecies 

que las especies migratorias. Las aves arbóreas como los víreos v carriceros 

tienen menos subcspecies por especie que las aves, como los escribanos v 

* 
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las alondras, que viven en el suelo. El número de ínsulas constituiría una 
cifra más significativa que el número de subespecies pero desgraciada¬ 
mente no se conoce para muchas especies (véase Keast, 1961). Un elevado 
número de subespecies indica, sin embargo, una considerable localización 
de las poblaciones y un flujo de genes reducido, factores ambos que favo¬ 
recen la especiación. En un estudio de aves del desierto, Hoesch (1953) mos¬ 
tró que en cinco especies de alondras y escribanos, que necesitan agua, cada 
una sólo tiene una subespecie en el sudoeste de Africa mientras que otras 
seis especies que son independientes del agua tienen por término medio 
cuatro subespecies en la misma región. Las especies que son independien¬ 
tes del agua son mucho más sedentarias que las especies dependientes. 
Comparando las velocidades de especiación de dos grupos de salamandra, 
Wahlert (1957)'encontró que los Ambystomatoides, que normalmente deso¬ 
van en aguas estancadas y en consecuencia suelen vivir en una comarca 
relativamente llana, han formado una sola familia con seis géneros y en 
conjunto unas 40 formas. Sin embargo, los Plethodontoides, que viven en 
terreno montañoso y están fácilmente separados por barreras, han formado 
numerosas familias y subfamilias con unos 26 géneros y más de 200 espe¬ 
cies y subespecies. La diferencia en la estructura de población en los dos 
grupos ile salamandra se ve reflejada por la cantidad de especiación. 

Ningún otro grupo de animales tiene tan gran número de especies 
como los insectos. La razón debe ser la frecuencia exccpcionalmente alta 
con que consiguen la especiación, ya que la supervivencia de la especie 
no es evidentemente ni con mucho tan larga como en algunos otros tipos 
de organismos, por ejemplo en los braquiópodos o pelecípodos. La gran 
potencialidad de los insectos para formar especies puede ayudar a respon¬ 
der a esta situación enigmática. Un elevado porcentaje de especies son o 
“específicas de huésped” (vinculadas a una sola especie de plantas) o al 
menos oligófagas. De hecho, varias especies diferentes pueden existir en 
diferentes partes de la misma planta huésped, en los capullos florales, en la 
parte superior del tallo, en la parte inferior del tallo o en el tronco de la 
raíz. Tres especies diferentes de ácaros del género Acurapis ocupan tres 
regiones corporales distintas de la misma especie huésped, la abeja me 
lífera. Varias especies pueden, pues, utilizar recursos que en diferentes 
circunstancias estarían ocupados por un solo polífago o por especies ecoló¬ 
gicamente versátiles en otro sentido. La pérdida de las alas y, en consecuen¬ 
cia, de movilidad se ha traducido en un brote de especiación de coleópte¬ 
ros y saltamontes sin alas. 

La movilidad y la capacidad de seleccionar el nicho adecuado han 
dado a los animales oportunidad para una elevada especializad'ón sin pe¬ 
ligro de perder cigotos colonizando situaciones inconvenientes. Los insec¬ 
tos han utilizado esta potencialidad en mayor grado que ningún otro grupo 
animal y ésta es la razón para su elevado grado de especiación. En el 
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suficientemente plástica para poder desplazarse a un nuevo nicho ecológico cuando 
colonice nuevas regiones geográficas es la que posee mayor probabilidad de formar 
especies (Mayr, 1951a). 

Miller (1956), en un análisis de especiación en el oeste de Norteamérica, 
lia llegado con independencia a conclusiones semejantes. Las especies con 
una cantidad intermedia de tolerancia ecológica muestran la máxima can¬ 
tidad de especiación incipiente. 

Tal vez podamos dar un paso más. Hay pruebas de (pie las especies 
circunstancialmente pasan por una fase de expansión rápida y de gran 
aumento de tolerancia ecológica. Al finalizar tal período de rápida expan¬ 
sión del ámbito, esta especie, como, por ejemplo, entre las aves australia¬ 
nas, el martin pescador sagrado (Halcyon sancta) o el silbador rufo (Pa- 
chtjcepliala rufiventris), está tan difundido y tan uniformemente dentro 
de su zona de habitat que ha tenido poca probabilidad de formar ínsulas. 
Sin embargo, pueden cambiar las condiciones especiales que hacen que 
una especie tenga éxito en un momento dado. La especie entonces puede 
perder parte de su tolerancia ecológica y puede retirarse a refugios aisla¬ 
dos. El ámbito continuo se transformará en ámbito fragmentado y en 
lugar de un solo conjunto de poblaciones conectadas existirá una serie 
de ínsulas geográficas. Hay indicios de que mucha especiación se deba a 
tal alternancia entre una fase con éxito y una fase fragmentada en el ciclo 
de una especie. 

En períodos de rápido cambio de condiciones, varias o muchas especies 
pueden presentar ciclos sincrónicos de expansión o contracción. Esto, en 
parte, puede explicar algunos de los períodos de especiación rápida o de 
especiación estancada que describen los paleontólogos (Henbest, 1952). Un 
período de condiciones de trastorno puede iniciar una vasta extinción, como 
la experimentada por los tetrápodos terrestres al final de los períodos Triá- 
sico y Cretáceo (Colbert, 1958) y por muchos invertebrados marinos du¬ 
rante el Pcrmiano. Tales extinciones, cualquiera que sea su causa, deben 
haber dejado muchos nichos vacantes que favorecieron un aumento en la 
velocidad de especiación durante el siguiente período. La importancia de 
la disponibilidad de nichos ecológicos vacíos no puede encontrar mejor 
ejemplo (pie el verdadero brote de especiación de insectos que siguió al 
nacimiento de las angiospermas. 

A veces se plantea la cuestión de si alcanza el tiempo de la historia 
geológica de la tierra para producir los millones de especies de animales 
y plantas que se sabe que viven y han vivido sobre la tierra. Sin embar¬ 
go, unos cuantos cálculos sencillos muestran que la duda no tiene ningún 
fundamento. Si una especie produjera sólo cuatro nuevas especies cada 
3 millones de años, la mitad de las cuales se extinguieran sin especiación 
ulterior, existirían unas 650 000 especies al cabo de 50 millones de años y 
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esta suma se doblaría cada 3 millones de años. Esto no supondría en 
mudo alguno una velocidad particularmente rápida de especiación puesto 
que las especies parecen surgir, con frecuencia, en menos de 1 millón de 
anos en grupos que se “especien” normalmente y las especies pueden bro- 
tai en la periferia de una especie parental en muchos lugares distintos El 
gran numero de ínsulas geográficas (Capítulo XVI) que lia sido revelado 
por el análisis sistemático apoya este punto de vista. 

Una serie de generalizaciones amplias parece surgir del análisis de la 
pauta de especiación en los diversos grupos de animales. La rapidez con 
que una ínsula se transforma en una especie distinta depende del área de 
ia región aislada (numero de demos que contiene), de la capacidad de la 
población de desplazarse a un nuevo nicho, de la presión de selección a 
a que esta expuesta la población aislada, y de la eficacia del aislamiento. 
Esto a su vez depende de la distancia desde las fuentes potenciales de 
inmigración y de la eficacia de dispersión de la especie. A esto hay que 
sumar los factores genéticos y citológicos que se han discutido en el Ca¬ 
pitulo X\ II. Aunque cada uno de estos factores es importante, es igual¬ 
mente cierto (pie su importancia relativa varía de un caso a otro 
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blaciones separadas de una especie pueden, en un momento dado, a) ad¬ 
quirir una nueva combinación de genes, un nuevo sistema epigenético que 
constituya una nueva adaptación, más útil, al medio, o b) desplazarse a 
un nuevo nicho ecológico que sea tan favorable que constituya una zona 
adaptativa totalmente nueva (Simpson, 1914); el desplazamiento genético 
y ecológico suelen ir de la mano. Toda población que efectúe tal despla¬ 
zamiento es una avanzada evolutiva y puede constituirse en fundadora de 
un nuevo tipo, de una categoría superior. 

No puede nunca insistirse lo suficiente en que la población es, en úl¬ 
timo término, la clave de todo problema evolutivo y que toda teoría evo¬ 
lutiva que pretenda dejar de lado la consideración de las poblaciones está 
condenada al fracaso. La debilidad fatal de las teorías del salto es que 
operan con individuos imitados. En realidad no es en el individuo sino en 
la población local donde la selección aumenta o disminuye ciertos genes y 
combinaciones de genes; es la población local la que se condiciona a las 
nuevas costumbres y puede adquirir nuevas preferencias ecológicas; es 
la población local donde se verifica toda concurrencia intraespecífica y la 
que, a su vez, entra en competencia con sus concurrentes simpátridas. En 
pocas palabras, es en la población local donde se encuentra la clave de 
la solución de todo problema evolutivo. Toda categoría superior debe ha¬ 
berse originado, en último término, como población local de una especie. 
La tarea que se nos ofrece, es, pues, analizar los pasos por los que una 
población puede haberse constituido en una categoría superior, en un 
nuevo tipo. 


El OlUGEN DE UN NUEVO TIPO 

Diferentes formas de vida se designaban como “tipos” por los ana¬ 
tómicos comparados del siglo pasado e incluso anteriomente. Los murcié¬ 
lagos, ballenas, aves, pingüinos, caracoles, erizos de mar y restantes suertes 
bien conocidas de animales y plantas son tales tipos, Remane (1952), He- 
berer (1957) y Simpson (1953a, 1961) han discutido las diversas categorías 
de tipos admitidas en la literatura filogenética. Construcciones puramente 
metafísicas, como los arquetipos de los morfólogos idealistas, que se ba¬ 
saban en el concepto platónico de la idea (eidos) han introducido tal con¬ 
fusión que los sistemáticos ahora usan el término tipo ° (si lo usan), sólo 
en el sentido, estrictamente descriptivo de la totalidad de características 
de una categoría taxonómica dada. Existe, pues una esencial coincidencia 
entre tipos, las taxa sistemáticas que ellos representan, y las estructuras 
que los caracterizan. Es evidente que el origen de nuevos tipos, el origen 
de nuevas características morfológicas y de otras características biológicas, 


Para el uso del termino en nomenclatura zoológica véase Mayr, Linstcy y Usingcr (1953). 


ESPECI1SS V EVOLUCIÓN TIUNSESPECIFICA 


599 


• «r 


y el origen de las taxa superiores son tres problemas que no pueden 
separarse entre sí. Toda contribución que se haga a uno de los tres pro¬ 
blemas contribuye a resolver los otros dos. 

Cuando se intenta explicar el origen de un tipo nuevo, diferente, en¬ 
contramos la dificultad de definir, sin ambigüedad, el término “tipo dife¬ 
rente”. Un ave constituye, con seguridad, un tipo diferente de un reptil 
terrestre, y un pingüino un tipo diferente de un albatros, pero el pingüino 
emperador (Aptcnodijtcs forsteri), con su soberbia adaptación a la vida 
rigurosa del hielo antártico es también un tipo bastante diferente de los 
pingüinos pequeños que anidan en cavidades de la zona templada meri¬ 
dional e incluso de su primo subantártico, el pingüino real (A. pata&oni- 
cus). ¿Toda especie verdadera no es un tipo distinto considerando las 
numerosas adaptaciones morfológicas, fisiológicas y de otra índole al nicho 
singular que ocupa (Capítulo IV)? ¿De hecho, todas las pruebas disponibles 
no sugieren que las diferencias entre tipos menores y mayores no son sim¬ 
plemente sino cuestión de grado? Toda especie es un género nuevo in¬ 
cipiente, todo género una familia nueva incipiente, y así sucesivamente. 

V lo misino puede decirse desde el punto de vista ecológico: existe una 
gradación insensible desde el nuevo nicho a la nueva zona adaptativa. 

V probablemente nunca podrá predecirse cuándo un nicho nuevo es un 
callejón sin salida v cuándo es la entrada a una nueva zona adaptativa. 
Simpson (1953a) dice muy correctamente: “el acontecimiento (pie condu¬ 
ce de inmediato o después al desarrollo de una categoría superior es la 
ocupación de una nueva zona adaptativa”, y continúa, “cuanto más an¬ 
cha sea la zona, más elevada será la categoría cuando se desarrolle por 
completo’', sin embargo, el nuevo ocupante cuando entra en la zona ape¬ 
nas diferirá —si difiere— de la población parental. 

Las categorías superiores con que se encuentra el investigador de filo¬ 
genia son, órdenes, clases y fila, pero éstas están demasiado “desarrolla¬ 
das por completo” para decirnos mucho acerca del primer origen de una 
categoría superior. Por este motivo, hemos de estudiar las categorías infe¬ 
riores que son categorías superiores incipientes,® como son familias, géne- 
íos v especies. Para las especies ya hemos mostrado (Capítulo XVI) cómo 
se originan a partir de ínsulas geográficas por la adquisición, no sólo de 
mecanismos de aislamiento, sino también de una diferenciación de nichos 
suficiente para que sean capaces de coexistir con la especie parental o con 
especies hermanas. Y algunas de estas especies son de hecho lo bastante 
diferentes para poder ser calificadas como categorías superiores potencia¬ 
les. Cuando disponemos en un mapa la distribución de géneros monotípicos 
encontramos ocasionalmente que no son nada más que ínsulas geográficas 

* “Supcti««i" hablando «le calchonas es una designación muy subjetiva. l'n paleontólogo diti- 
ci!mnttc designará una categoría por drbajo de la de orden cuino categoría superior, cu tanto ipic 
l,s montó!.»gos a vece** se refieren a las especies politipicas como categorías superiores. 
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muy diferenciadas. Mayr (1942) ha citado casos de éstos, de variación geo¬ 
gráfica de caracteres genéricos. Por ejemplo, el género de palomas Serrc- 
sius de las islas Marquesas no es más que una subespecie glorificada de 
Dnenia pacifica-, en Mijiagra ferrocyanea de las islas" Salomón, la anchura 
de los bordes del pico en varias subespecies varía desde el pico estrecho de 
un zarcero al pico ancho de un papamoscas. Vaurie (1952) señala el caso 
de la variación geográfica de la especie de papamoscas Rhinomijias gularis 



Amadon, 1947.) 

que constituye el puente entre la familia de los papamoscas (Muscicapi- 
dac) y la de los zorzales (Turdidae). De hecho, si la estrecha relación en¬ 
tre las subespecies no fuera notoria por la pauta de color y la distribución, 
habría la tentación de clasificar algunas de las subespecies de esta especie 
con los papamoscas y otras con los zorzales. En la familia de los drongos 
(Dicruridae) cada carácter genérico varía geográficamente (Mayr y Vaurie, 
1948) y varias razas de Dicrurus hottentottus originalmente se considera¬ 
ron géneros distintos. En las islas Célebes <os Sarasin (1899:229) encontra¬ 
ron que diversos presuntos géneros o subgéneros de caracoles estaban 
conectados por poblaciones intermedias y resultaban no ser sino subespe¬ 
cies de una sola especie politípica, como por ejemplo sucede en Nanina 
cincfa (Lea). En el perezoso Choloepus didactylus las razas geográficas 
difieren en el número de vértebras, carácter que habitualmente se consi¬ 
dera en los mamíferos distintivo de categorías superiores. En algunos gru¬ 
pos de mamíferos existe variación geográfica en el número de premolares 
o molares mientras que, en otros, este número es un carácter fijado para 
toda la categoría superior. Las razas geográficas de Terrapcne Carolina 
difieren en el número de uñas y falanges (Baur, 1893). 

Uno de los casos más espectaculares de la variación geográfica de un 
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carácter básico ha sido descrito por Amadon (1947). En el género hawaia- 
no Ucmignathus (trepadores melífagos) el pico es largo y fuertemente 
curvado (Fig. XIX-1). En la especie II. obscuras la mandíbula inferior es 
casi tan larga como la superior; en II. lucidus es algo más corta y gruesa. 
Cuando trepa por los troncos de los árboles a ¡a busca de insectos, el ave 
utiliza su pico singular para alzar o hacer saltar pedacitos de corteza con 
la mandíbula inferior más pesada. El desarrollo da un paso más en II. (lu¬ 
cidus) wilsoni, el representante geográfico de lucidus en la isla de Hawai. 
En él la mandíbula inferior se ha hecho recta y pesada y se utiliza, a 
modo del pico carpintero como un escoplo lo que abre un nicho total¬ 
mente nuevo al ave. Esta población era mucho más numerosa que ninguna 

población de lucidus en las otras islas y tenía todas las marcas de un 
nuevo “tipo”. 

l'.l pavo ocelado ( Agriocharis ) del Yucatán es un representante geo¬ 
gráfico muy divergente del pavo común (Melcagris). En el género de erizo 
de mar fírissus, dos de las seis formas alopátridas del Pacífico, las de 
Nueva Zelanda y del Japón, difieren tanto de las otras en los dientes de 
los pedicelarios globíferos que los especialistas las han situado en géneros 
distintos. La descripción de razas geográficas como géneros diferentes tam¬ 
bién se ha observado en botánica sistemática. Recientemente he encontra¬ 
do un caso en la especie de crucifera Smelowskia borealis (Drury y Rol- 
lins, 1952). k 7 7 

1 ticde objetarse que tales géneros no cuentan, que no son géneros ver¬ 
daderos sino meros artefactos del taxonomista. Es cierto que son géneros 
ni un sentido taxonómico restringido, basados en caracteres taxonómicos 
que, si se eligen mal, pueden conducir a error. Sin embargo no hay modo 
alguno de determinar, en la mayoría de los casos, a qué presión selectiva 
debe la ínsula su carácter “genérico” peculiar ni si no es la llave para cn- 
trai en una nueva zona adaptativa. Incluso los caracteres denominados 
ai tificiales con frecuencia poseen el sello de un complejo adaptativo. 

Isl origen geográfico de los géneros es mucho más frecuente de lo que 
podría deducirse de la literatura. La ocultación de este hecho interesante 
es, en gran parte, culpa del taxonomista. Si una población alopátrida es ' 
notoriamente diferente puede registrarla en la literatura como un género 
distinto sin destacar su origen evidente por especiación geográfica. Cuando 
no es tan diferente, puede considerarlo como una subespecie como hicie¬ 
ron los esposos Sarasin con Nanina cincta, sin destacar que la variación 
geográfica ha producido lo que suele considerarse como un carácter gené¬ 
rico. Merecería la pena que los taxonomistas reconsideraran su material y 
aportaran nuevos casos de este fenómeno a la atención de los evolucio¬ 
nistas. En el caso de la mayoría de los géneros, la superposición geográ¬ 
fica entre especies se completa antes que se desarrollen caracteres genéricos. 
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La adaptabilidad de los caracteres taxonómicos 

La cuestión de la adaptabilidad, del “valor selectivo”, de los caracteres- 
taxonómicos ha constituido una fuente de acerba polémica desde los días 
de Darwin. Hoy es posible efectuar un análisis mucho más objetivo del 
que entonces era posible. Un análisis estricto ha descubierto cada vez más 
que los caracteres taxonómicos “inútiles”, “perjudiciales” y “neutros” pro¬ 
porcionan ventajas selectivas ocultas. Por otra parte, es igualmente cierto 
que no todas las diferencias entre especies y géneros ni ciertos caracteres 
de diagnóstico de categorías superiores son necesariamente el resultado de 
una selección ad hoc para un componente particular del fenotipo. 

Partí usar como ejemplo Drosopliila: todas las especies conocidas de este señero, 
más de 600, poseen tres corditas orbitales en cada lado de la cabeza, y la anterior 
de estas corditas es siempre proclinada (encorvada hacia adelante), mientras que las 
otras dos son reclinadas (inclinadas hacia atrás). Ahora bien, ¿por qué este carácter se 
conserva tan tenazmente en tantas especies? ¿Es realmente importante para las moscas 
do esto género tenor una de las corditas proclinadas y las dos restantes reclinadas? 
(Dobzhansky, 1956a). 

Habilualmente hay numerosas rutas abiertas para realizar un cierto fin 
biológico y dependerá de la constitución genética particular de la especie 
incipiente la ruta determinada que se elija. Nada puede incorporarse al 
fenotipo que decididamente disminuya la adaptación, pero, para citar un 
ejemplo, la presa que elige una avispa parásita, cómo la manipula, la cons¬ 
trucción y aprovisionamiento de las celdillas de cría, y muchos otros aspec¬ 
tos del ciclo de vida y de la conducta del insecto tienen componentes que 
están “permitidos” por la selección natural antes que dictadas por ella. Se 
trata de respuestas “correlacionadas” de selección para otros componentes 
del fenotipo. Sólo los partidarios de la hipótesis de "un gene, un carác¬ 
ter insisten en que todo aspecto del fenotipo es resultado de una selec¬ 
ción ad hoc. 


Preadaptación 

Para poder entrar en un nuevo nicho o zona adaptativa con éxito una 
especie debe estar preadaptada para hacerlo. El término “preadaptación” 
fue troquelado por Cuénot durante el apogeo del mutacionismo. Todo cam¬ 
bio evolutivo creían los primeros mendelianos que se debe a saltos prin¬ 
cipales y el nuevo “monstruo con porvenir” (como Goldschmidt lo llamó 
después) estaba o preadaptado para un nuevo nicho o condenado a extin¬ 
ción inmediata. Este concepto de la preadaptación, refutado por Simpson 
(1951a) y por otros autores, ha sido abandonado por la teoría moderna de 
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la evolución gradual. 0 Sin embargo un concepto modificado de preadap- 
tac-ion resulta útil en la biología evolutiva: se dice que un organismo está 
preadaptado si es capaz de desplazarse hacia un nuevo habitat; una es¬ 
tructura está preadaptada si puede asumir una nueva función sin interferir 
con la función original. Bock (1959b) ha discutido críticamente los aspec¬ 
tos preadaptados de las estructuras. Todo tipo de desplazamiento puede 
conducir a la ocupación de una nueva zona adaptativa. 

La invasión de nuevas zonas adaptativas. Los desplazamientos de ha¬ 
bitat de naturaleza menor, como los de las ínsulas geográficas estudiados 
en el Capitulo XVI. exigen poca preadaptación especial y poseen poco 
potencial evolutivo. En el otro extremo se encuentran desplazamientos de 
importancia fundamental como los de la vida acuática a la terrestre, o 
de la vida terrestre a la vida aérea. Tales desplazamientos sólo son posibles 
para el poseedor de una combinación de características sumamente impro- 
>.< »le y esta es la razón de la poca frecuencia de tales desplazamientos. 
o' 1 , remos, por ejemplo, el desplazamiento del agua a la tierra. Aun¬ 
que la superficie de la tierra constituye un ambiente tan favorable y diver¬ 
so que el 65-90 por ciento de todas las especies de animales vive sobre la 
tierra, todos pertenecen a sólo 3 de los 35 fila de animales conocidos: los 
artrópodos, los moluscos y los vertebrados superiores. Las razones de la 

poca frecuencia de este desplazamiento ecológico se deducen de las consi¬ 
deraciones siguientes (Rcnsch, 1947). 

1) Peso. El agua es «00 veces más pesada que el aire. Sólo animales 
con un esqueleto o armadura fuerte pueden hacerse terrestres. Una me- 
i usa no necesita apoyo en agua pero se derrumba completamente en cuan¬ 
to se pone en tierra. La locomoción ciliar, tan frecuente en agua, es inútil 
en el aire. El movimiento en tierra exige músculos fuertes. 

2) Protección contra el medio. Un animal terrestre debe estar protegido 
contra el peligro de desecación y contra fuertes fluctuaciones de tempera¬ 
tura. Existe un premio selectivo alto en favor de la piel fuerte, de arma¬ 
duras o de escamas. 

3; Ll sistema excretor. La vida permanente en tierra en comparación 
con una existencia anfibia exige la excreción de productos metabólicos ter¬ 
minales de un modo que se reduzca la pérdida de agua al mínimo. 

El sistema respiratorio. Debe ser posible para el animal captar oxíge¬ 
no del aire. 

5) Óiganos de los sentidos. En tierra hay mucho mayor necesidad que 
en el agua (le órganos de los sentidos que sean eficaces a larga distan¬ 
cia, en particular entre los animales terrestres que se mueven de prisa; de 
aquí el desarrollo de la visión y audición a larga distancia. 


.‘..r'i' m íiV(‘n''" ;,CI "" ,'h Cl '‘'"'i' 1 " ( ’ u, ' ,,ot l' r >-tuocii circunst.mciaInici.U- como el .Id 
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ESPECIES ANIMALES V EVOLUCION 


604 

Aunque todas estas preadaptaciones continuaron perfeccionándose de- 
ndo a la creciente presión de selección, tan pronto como se adoptó el modo 
de vida anfibio, sin embargo, el comienzo mismo de una vida anfibia es im¬ 
posible sin una preadaptación mínima. Determinadas especies, géneros y 
amibas de muchos otros fila han ido a tierra, como ciertos turbelarios 
(plananos terrestres), nemertinos, rotíferos, ostrácodos, nemátodos, oW 

i • i .. _ y sanguijuelas terrestres. Sin embargo, todos 

estos animales se ven forzados a vivir en un ambiente húmedo; ninguno ha 

conseguido hacerse verdaderamente terrestre. A pesar de todas las pre- 
adaptaciones, el desplazamiento de los tetrápodos del agua a la tierra fue 
un proceso lento y penoso. Los primeros reptiles verdaderamente terres¬ 
tres no aparecieron hasta unos 60-75 millones de años después de haberse 
originado los tetrápodos (Romer, 1957). 

Cada uno de los grupos principales de animales terrestres ha intenta¬ 
do, antes o después, volver a invadir el océano. Entre los reptiles tenemos, 
por ejemplo las tortugas de mar, las serpientes de mar, varios cocodrilia- 
nos parcialmente marinos, una iguana marina de las islas Galápagos y cua¬ 
tro ordenes marinos de reptiles fósiles. Entre los mamíferos tenemos las 
tocas, los cetáceos, los mamitis y las nutrias. Entre las aves se encuentran 
el Ilesperomis extinto, los pingüinos, los mérgulos, los petreles buceadores, 
y algunos grupos semimarinos como los cormoranes. Es interesante qué 
de mas de 800 000 especies de insectos sólo un grupo de quironómidos 
haya podido volver a invadir el océano, aunque algunos chinches de 
♦agua (II aloba tes) viven sobre la superficie del mar. 

La mayoría de las invasiones de nuevas zonas adaptativas no exigen 
una serie de preadaptaciones tan formidable como el desplazamiento del 
agua a la tierra. Para llegar a ser un miembro de la rica fauna que Ro¬ 
mane (1951) descubrió en los espacios intersticiales de la arena del fondo 
del mar, los requisitos principales previos eran el pequeño tamaño, 
una capacidad de tolerar escasez temporal de oxígeno, y ciertos tipos de 
locomoción. Este habitat extraordinario ha sido colonizado por algunos 
celentéreos, moluscos, holotúridos, un briozoario solitario móvil, varios crus- 
i ateos y nemertinos y constituye una de las regiones principales de radia¬ 
ción para los turbelarios, gastrotricos, arquianélidos, copépodos, nemátodos 
y ciliados. La colonización de agua dulce por formas de agua salada v 

viceversa implica de modo primario preadaptaciones del metabolismo del 
agua y sal. 

A veces no se implica una invasión activa de un nuevo habitat sino sólo 
una capacidad de sacar provecho de un desplazamiento climático o de ve¬ 
getación. Así ha sucedido cuando alguna estirpe de caballos ramoneadores 
comenzó a alimentarse de hierba (las praderas habían existido ya hacía 

millones de anos) y dieron origen a la próspera rama de los caballos 
modernos. 
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L1 origen de un nicho nuevo constituye invariablemente un estímulo 
paia que se originen tipos que habiten este nicho. La evolución de plantas 

. * l >,ec, ' d,n a la evolución de faunas terrestres. La propagación de 

las angiospermas lúe seguida por la evolución explosiva de insectos y de ani- 

smeuülor VOrOS ?, Cl ° rÍgen ílG t0d ° «P 0 ^ organismos superiores va 

rónódos emCnte P ° r ° rigen dG al S unas nuevas especies de ar¬ 
trópodos, helmintos o protozoarios parásitos. Entre las 40 000 especies de 

anima es que viven en Alemania (Arndt, 1941) no menos de 10 000 son 
parásitas de las restantes 30 000. 

Cad I ^na d díí ) l laZamÍeiltü habitat es 1111 experimento evolutivo. 

Cada una de las ramas prosperas del reino animal, por ejemplo los insec¬ 
tos, los tetrápodos o las aves, es el producto de uno di tais desdaza 
nnentos cuyo paso decisivo muy probablemente lo cumplió una sí es- 
peen. Sin embargo, no todos los desplazamientos de este tipo tienen el 

iión^r 1 I H ,gUna iadÍUCÍÓn ada P tativa espectacular siguió a la inva- 

nívorn ? í° ^ "T P ° r ceIentéreo * E1 desplazamiento de un car- 
nivoro (pamb gigante) a una dieta herbívora no ha ido seguida por un 

vo brote filogenctico... Los canguros arborícolas, la vuelta^do una línea 
c marsupiales terrestres especializados a la vida arbórea, análogamente 

Lio Ub -° r al r nZaC ° " n CaIlejÓn sin saIida evolutivo” (Mayr, 1960) No 
son f,Sr° ° ^ UMVO COnStÍtUye Un éxito > e " realidad, la mayoría 
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Avanzadas generalizadas o especializadas 

Es difícil sentar generalizaciones válidas respecto a las posibilidades 

ho:; 1 r vi ;r ios «r Las fon, r gisantcs 

ior zonto y suden extinguirse rápidamente. Impresionado por el fracaso 
evolutivo dé los pterodáctilos, dinosaurios y titanoterios, Cope (1896 170 ) 
pi opuso la ley del no especializado” según la cual toda eípecialización 
constituye un callejón sm salida y sólo cabe esperar un progreso evolutivo 
genuino de formas sencillas, no especializadas. Tan amplia generalización 
no esta sostenida por los hechos. De hecho, casi todos los brotes cvoluti- 

>or consimúent !° " P or , formas especialmente preadaptadas y 

poi consiguiente sumamente especializadas. Así sucede con los peces que 

hcTon lugar a os tetrápodos y con los reptiles de que resultaron las aves 

mamifeios. Ilay que admitir que muchas de las formas generalizadas 

; a, I SObreVÍVido dúdate largo tiempo pero la mayoría di S no ll 
dado origen a tipos notablemente nuevos. Una evaluación prudente pudie¬ 
ra decirnos la mayoría de las espeeializaciones conduce a calle ónos 
sm salida y que muchas formas no especializadas han dado lugar a des- 
cen¡m.ntes es penalizados con éxito, piro, como Amadon (194^7 Romer 
; destacan correctamente, algunos de los tipos más especializados han 
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conquistado nuevas zonas adaptativas extraordinariamente importantes. La 
ley de Cope” no posee validez general. Remane (1952) lo ha demostrado 
con detalle en numerosos ejemplos. Por el contrario, como los nichos nue¬ 
vos con frecuencia exigen preadaptaciones bastante especializadas, las es¬ 
pecies especializadas con más frecuencia que las generalizadas encuen¬ 
tran mejores oportunidades de penetrar en un nuevo nicho. 

Caracteres claves y evolución en mosaico 

Según los partidarios de los saltes, “un nuevo tipo surge bruscamente 

y evoluciona armoniosamente desde este momento. El antepasado original 

el arquetipo, carece de todas las especializaciones de sus descendientes v 

a ulterior evolución afecta todas las estructuras a casi la misma velocidad 

Los eslabones perdidos se encontraban en cada respecto a mitad de camino 
entre los tipos (pie conectan”. 

Los paleontólogos y los anatomistas comparados han mostrado míe 
ninguno de estos postulados es correcto. Las velocidades de evolución de 
( i cientos órganos con frecuencia son manifiestamente distintas. Algunos 
pueden haber avanzado mucho mientras que otros se estancan. Archacon- 

fT’ Cl Cslaból ¡ P erdido ” entre reptiles y aves, es un pseudosuquiano 
típico en casi todos: sus caracteres, pero por sus plumas parece una ave 

moderna (labia XIX-1). El primer artiodáctilo era, con excepción de su 

r. 10n (C t f S0 ’, u ” miembro tí P iC0 de los Condylarthra (Schaeffer, 
El primer homínida era, excepto por ciertos ligamentos de múscu¬ 
los pelvianos un antropoide típico. Uno de los anfibios conocidos más anti¬ 
guos, el estegocefaliano Ichthyostega, procedente del Devoniano superior 
e Groenlandia poseía tantos (o más) caracteres de pez que de anfibio 
(Heberer, 1957:874; Járvik, 1955). Los anfibios pasaron tan gradualmente 
•i reptiles que la atribución de ciertos fósiles a uno u otro grupo es bas¬ 
tante arbitraria (Fig. XIX-2). Lo mismo puede decirse de la línea bordea! 
entie reptiles y mamíferos. Dado que los diversos caracteres con que se 

Tai»-A XIX-1. Mezcla ele caracteres de reptil y ave en Archacoptcry x 

(según Heberer, 1957) 

Caracteres de reptil Caracteres de ave 

Dicntcs Plumas 

Vértebras de la cola libres (20) Fúrcula 

Costillas sencillas sin apófisis uncinada Pelvis con pubis hacia atrás 
Cerebro simple, con pequeño cerebelo Grandes ojos 
Metacarpianos libres 
Metatarsianos libres 
llión e isquión separados 
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diagnostican los mamíferos se adquieren con independencia y sucesiva¬ 
mente (Simpson, 1959b), la inclusión de un fósil dado en una de las clases 
depende del carácter que se elija. Disgustado de debatirse con tal situa¬ 
ción desordenada, por lo menos un taxonomista ha propuesto con desespe¬ 
ración “segregar” todos los eslabones entre reptiles y mamíferos en un 
taxon aparte, con cl fin de conservar la pureza de mamíferos y reptiles (y 
la validez de los diagnósticos convencionales de las clases). 



MONOTREMAS M \ RSUP ) ALES 


PLACENTARIOS 
(Vanos órdenes) 


CENOZOICA 


ED CASOS CONOCIDOS 
ASPECTO de enterios 


SlMETRODONTOS 


'TRICO NO DOMOS 


MULTITUBERCULADOS 


CRETACEO 


DOCODONTÚS \PANT0TER0S 


JURASICO TRITILODONTOS 


LINEAS DE GRADOS 


ICTI DOSAURlOS 


TRlASlCO 


l'ic:. XIX-2. Aclc|iiisi<-ión repetida c independiente de caracteres de mamíferos (grados I, 
II, III) por varias estirpes de reptiles análogos a mamíferos (terápsidos). Los triconodontos, 
simetrodontos y inultitubcrculados se han extinguido. Los docodontos dieron origen, proba¬ 
blemente, a los inonotremas y los pantoteros a los mamíferos euterianos genuinos. (Según 

Simpson, 1959a; para detalles, véase Simpson, 1959b.) 


Durante el desplazamiento a una nueva zona adaptativa una estructu¬ 
ra o complejo estructural suele encontrarse sometido a una presión de se¬ 
lección particularmente fuerte, como el ala en Proavis. Esta estructura o 
complejo evoluciona entonces muy rápidamente en tanto que otros quedan 
muy retrasados. El resultado, no es un cambio constante y armonioso de 
todas las partes del “tipo", como consideraba la escuela de la morfolo¬ 


gía idealista, sino más bien una “evolución en mosaico”. Todo tipo evolu¬ 
tivo es un mosaico de caracteres primitivos y avanzados, de caracteres ge¬ 
nerales y especializados. Una comprobación de esta evolución desigual de 


los componentes del tipo está implícita en el trabajo de paleontólogos des¬ 
tacados durante casi 100 años. Otros, en su vana pesquisa tras arquetipos 
no especializados, se han visto obligados ? reconstruir filogenias comple- 
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lamente absurdas. Remane (1952) analiza la debilidad de este modo idea¬ 
lista de abordar el problema, del que es ejemplo típico la filogenia de los 
probóse,déos de Osborn, en la que cada línea de la época Pliocena está 
presentada como una radiación separada distinta de un antepasado no espe¬ 
cializado de la Eocena inferior (Fig. XIX-3). 

¿Cómo pueden reconocerse los eslabones perdidos si uno no admite 
que pueden ser mezclas extrañas de caracteres avanzados y primitivos? 

uando se descubrió el hombre mono sudafricano Australopitecus, un 
antropólogo destacado me aseguró que seguramente se trataba de una es¬ 
tirpe lateral aberrante y en ningún modo de un antepasado directo del 
hombre, porque era de un “tipo no armonioso” un compuesto de carac¬ 
teres de homínida y de antropoide y que por consiguiente estaba condena¬ 
do a fracasar y a extinguirse. No hay duda alguna de que Australopithecus 
era realmente una mezcla de caracteres avanzados y ancestrales pero es 
igualmente evidente que los antepasados del hombre han tenido que pa¬ 
sar por una fase igual a la del Australopithecus (Capítulo XX). 

A voces es totalmente evidente cuál es la estructura clave responsable 
del brote evolutivo. Para las aves lo es el desarrollo de las plumas, para 
los insectos voladores la transformación de los paranotos en alas (Lemche, 
1910), y para los artiodáctilos la reconstrucción de las articulaciones de 
los tarsos (Schaeffer, 1948). En otros casos están implicadas varias estruc¬ 
turas como son las aletas lobuladas, los pulmones y las cavidades nasales 
internas (Atz, 1952) en los crosopterigios que dieron origen a los primeros 
tetrápodos. A veces una nueva pauta de conducta, más bien que de una 
estructura, es lo que constituye la invención clave que abre paso a la 
nueva zona adaptativa. La adopción de fecundación interna en algunas 
ramas de los anfibios y primeros reptiles fue un requisito indispensable 
para una existencia terrestre verdadera (Wahlert, 1956). Esto, a su vez, 
permitió el desarrollo del huevo de amniota de cáscara dura que, como 
sugiere Romer (1957), fue desarrollado por los primeros reptiles antes de 
que se hubieran vuelto terrestres. Tal vez los desplazamientos adaptativos 
se producen con más frecuencia en organismos que, al principio, no mues¬ 
tran en absoluto ningún cambio estructural. Por ejemplo, muchas aves que 
trepan por los troncos de los árboles carecen de las plumas tiesas de la 
cola y de los picos de los verdaderos trepadores de árboles. Y el picama¬ 
deros más primitivo se las arreglaba perfectamente con su pata normal 
para posarse en ramas: solamente los géneros más avanzados han desarro¬ 
llado estructuras de patas especializadas (Bock y Miller, 1959). Si varias 
estirpes evolucionan a partir de un antepasado tal, no especializado una 
misma estructura puede tener diferentes velocidades de cambio, aunque las 
diversas estirpes vivan en lo esencial en la misma zona adaptativa como se 
observa en varios géneros contemporáneos de caballos herbajeadores (Simp- 
son, 1953a). Las diferencias en la utilización de nicho, en el ambiente bió- 
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El oricen de categorías superiores 

La jerarquía de categorías que el taxonomista clasificador reconoce es 
una tentativa de expresar similaridad (“los caracteres comunes”) y comuni¬ 
dad de ascendencia. Los métodos empleados y las lagunas encontradas 
en este esfuerzo se han considerado de modo excelente por Simpson (1953a, 
1959a, 1961). Las especies más similares, las especies “más íntimamente 
emparentadas” se reúnen en géneros, los grupos de géneros similares en 
subfamilias y familias, éstas en órdenes, en clases y en fila. El origen de 
esta jerarquía de categorías ha sido interpretado de modo distinto por los 
partidarios de la teoría sintética de la evolución y por los partidarios 
de los saltos. El punto de vista de los últimos ha sido sentado de modo 
particularmente claro por Goldschmidt (1958a): 


Un filum consta de un número de clases, todas las cuales se reconoce básicamente 
que pertenecen al filum, pero que, además, difieren entre sí. El mismo principio so 
repite en cada nivel taxonómico. Todos los géneros de una familia poseen en común 
los caracteres que caracterizan la familia; por ejemplo todos los géneros de pingüinos 
son pingüinos, l’cro entre ellos mismos difieren de género a género. Esto prosigue asi 
hasta el nivel de especie. ¿Puede esto significar nada más sino que el tipo del filum 
evolucionó primero y que posteriormente se separó en tipos de clases después de 
órdenes y así descendiendo de nivel? Esta interpretación natural, ingenua ríe la 
jerarquía existente de formas, de hecho concuerda con los hechos históricos que nos 
ofrece la paleontología. Los fila existentes hoy pueden seguir remontándose hasta el 
tiempo geológico remoto. Las clases son un poco más jóvenes, aún más jóvenes los 
órdenes y así hasta llegar a las especies recientes que sólo aparecen en las últimas 
épocas geológicas. Así, pues, tanto la lógica como el hecho histórico nos dicen que 
primero existieron las grandes categorías y que posteriormente se desdoblaron en la 
forma del árbol genealógico en categorías cada vez más bajas. 


Con esta interpretación, Goldschmidt ha incurrido en el error de con¬ 
siderar estas categorías como algo natural más que como un artefacto hu¬ 
mano (en particular en el punto crucial de la ramificación). Nuestro reco¬ 
nocimiento de una categoría superior y su denominación, delimitación y 
colocación en la jerarquía poseen un componente en gran parte arbitrario. 
Nunca hubiéramos considerado Archaeoptcrijx representante de una clase 
separada de vertebrados, si esta rama de los reptiles no hubiera dado ori¬ 
gen a la floreciente multitud de aves, que sobrepasó considerablemente en 
número a los “otros” reptiles vivos. “Una categoría superior es superior 
porque deviene distinta, variada o ambas cosas en un grado alto y no 
directamente por características que ya poseía al surgir” (Simpson, 1953a). 

Los primeros representantes de una nueva categoría superior se inclui¬ 
rían con seguridad en la categoría de la que se originaron, si no fuera por 
sus descendientes conocidos. Los géneros fósiles de mamíferos placenta- 
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ríos, por ejemplo, que se conocen desde la época Paleocena primera y media, 
difieren decididamente menos entre sí que todos los marsupiales conocidos 
que siempre se han clasificado en un solo orden. “Si no conociéramos pla- 
centarios posteriores a la Paleocena media, con seguridad los hubiéramos si¬ 
tuado en un mismo orden. En lo que a ellos respecta, su rango categórico, 
comparado adecuado, era en realidad el de orden. Se han situado en seis 
órdenes diferentes debido a que vemos en ellos los antepasados y parien¬ 
tes de lo que* después llegaron a ser seis órdenes” (Simpson, 1953a). No es 
cierto que una nueva categoría surja como orden, clase o filum. Surge 
como nueva especie y eventualmente llega a ser un género nuevo que 
adscribimos a un nuevo orden sólo porque sus ulteriores descendientes 
muestran el grado di* distintividad y de discontinuidad (después de mu¬ 
cha extinción) que consideramos que corresponde al rango de orden. Así 
sucedió con el género de la Paleocena anterior, Protogonodon, en el que, 
por un balance de semejanza en pequeños detalles, algunas especies habrían 
de clasificarse, según Simpson como carnívoras unas, y otras como ungula¬ 
dos. El especialista experimentado puede ver aquí las iniciaciones de dos 
órdenes dentro de un mismo género. En cuanto a los crustáceos malacos- 
tráceos del Carbonífero, Glaessner (1957) asevera que “se encontraban 
muy cerca entre sí y de un tipo ancestral generalizado... pero por nuestro 
conocimiento de su ulterior diferenciación en sus descendientes recien¬ 
tes... tendrían que situarse dentro del orden de los Malacostraca". 

Donde un grupo nuevo resulta de una adaptación amplia y variada, 
puede surgir crípticamente y sus caracteres distintivos no apreciarse hasta 
algún tiempo después de haberse ramificado el grupo. El origen de los 
mamíferos es un excelente ejemplo de esto. En otros casos, el origen de 
un nuevo grupo está muy íntimamente correlacionado con una invención 
evolutiva, con el origen de una novedad evolutiva, que a veces le precede.. 

El surgimiento de novedades evolutivas 


En la exposición precedente del origen de nuevos tipos se ha destacado 
el desplazamiento hacia nuevos habitats debidos a una preadaptación ge¬ 
neralizada para tal desplazamiento. Cuanto más especializada sea la nueva 
zona adaptativa hacia cuyo interior se desplaza un explorador evolutivo, 
tanto más probable es que el desplazamiento esté correlacionado con una 
estructura específica. Puede servir de ejemplo el surgimiento de las aves 
basado en la "invención” de un ala que-consiste en plumas individuales 
(en lugar de una membrana alar, como han hecho virtualmente todos los 
restantes animales que vuelan o planean). A veces se pregunta de qué otro 
modo ha podido producirse una nueva estructura sino por salto al nuevo 
tipo que la posee. Además, ¿cómo una estructura enteramente nueva pue¬ 
de originarse sin una reconstrucción completa de todo el tipo? ¿Y cómo 
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puede adquirir gradualmente la estructura cuando la incipiente no poseía 
ninguna ventaja selectiva hasta haber alcanzado un tamaño y complejidad 
considerables? 

He tratado estas cuestiones con detalle en otro lugar (Mayr, 1960) y 
sólo resumiré aquí mis hallazgos. Hemos de comenzar por definir novedad 
evolutiva como toda estructura adquirida por vez primera que permite efec¬ 
tuar una nueva función, que a su vez, abre una nueva zona adaptativa. 
Muchas novedades evolutivas, como nuevas costumbres y modos de 
conducta no son primarias morfológicamente aunque puedan poseer conse¬ 
cuencias morfológicas. El estudio de la bioquímica de las rutas metabóli- 
cas ha descubierto la existencia de novedades evolutivas tan importantes 
como puedan serlo estructuras nuevas como los pulmones, las extremida¬ 
des o bolsas de cría. Las invenciones químicas al nivel celular son los re¬ 
quisitos de algunos de los más importantes desplazamientos adaptativos, 
Desgraciadamente nuestro conocimiento de la bioquímica comparada es 
todavía demasiado rudimentario para que nos diga si fue o no una inven¬ 
ción química lo que dio a los moluscos, crustáceos y a otros grupos 
ahora dominantes de invertebrados marinos su predominio sobre los eurip- 
téridos, trilobites, graptolites y braquiópodos anteriormente reyes del mar. 
Las invenciones bioquímicas tienen en general una base genética relativa¬ 
mente sencilla (Wagner y Michel, 1955; Sager y Ryan, 1961) y su adqui¬ 
sición por selección natural no constituye ningún problema evolutivo grave. 

El verdadero problema se refiere a estructuras nuevas, como la pluma 
del ave, el oído medio del mamífero, la vejiga natatoria de los peces, las 
aletas de los insectos y el aguijón de los himenópteros aculeata. Se han 
sugerido tres modos posibles de originarse las estructuras nuevas. 

1) Han podido iniciarse como subproducto fenotípico incidental de un 
genotipo seleccionado por otras aportaciones a la adaptación. Como la ma¬ 
yoría, si no todos los genes, poseen efectos pleiotrópicos, es posible que un 
genotipo que evolucione, pueda traducirse en un cambio incidental del fe¬ 
notipo que ofrezca ventajas selectivas. 

2) Una estructura preexistente puede modificarse debido a una “inten¬ 
sificación de función”. Sewertzoíf (1931) ha estudiado en particular este 
proceso. Una intensificación de la función de correr ha conducido a la 
transformación del pie de cinco dedos de los ungulados primitivos en el 
pie de dos dedos de los artiodáctilos y en el de un dedo de los perisodác¬ 
tilos. Mirando el asunto de un modo algo distinto uno pudiera también 
denominar esto una “intensificación de la presión de selección”. Como esta 
presión se dirige contra una estructura existente, la “intensificación” no 
conduce al surgimiento de nada que sea básicamente nuevo, y, sin embar¬ 
go, puede traducirse en una reorganización tan brusca del genotipo que a 
primera vista parezca que ha surgido un órgano enteramente nuevo. Du¬ 
rante este proceso nunca existe una fase en la que la estructura incipiente 



no haya poseído, sin embargo, un “valor selectivo”, como a veces pretenden 
los antiseleccionistas. 

Cuando comparamos aves y mamíferos con sus antepasados reptiles 
notoriamente distintos, podemos tener dificultad en descubrir ninguna es¬ 
tructura verdaderamente nueva. La mayoría de las diferencias son, mera¬ 
mente, desplazamientos en proporciones, fusiones, pérdidas, duplicaciones 
secundarias y otras modificaciones que no afectan materialmente lo que el 
morfólogo denomina el “plan” del tipo particular. Una intensificación de 
la función de un componente en comparación con la de otros ha desempe¬ 
ñado un papel decisivo en la mayoría de estas modificaciones. 

3) La causa más importante del origen de nuevas estructuras es un 
“cambio de función”. Este factor, descrito claramente por Darwin (1872) 
ha sido destacado especialmente por Dohrn (1875) y analizado en detalle 
poi Píate (1924) y por Sewertzoíf (1931). El origen de una estructura nue¬ 
va a través de un cambio de función depende de dos requisitos: de la ca¬ 
pacidad de una estructura de cumplir simultáneamente dos funciones (y 
más específicamente de su preadaptación para una función segunda) y la 
duplicación de función. Por ejemplo, muchos peces primitivos tenían dos 
órganos independientes de respiración, las branquias y los pulmones pri¬ 
mitivos. En los tetrápodos terrestres, los pulmones sencillos saeeliformes se 
transformaron en el órgano sumamente complejo de los mamíferos y aves, 
y los arcos y bolsas branquiales en glándulas endocrinas y en órganos ac¬ 
cesorios del sistema digestivo. En los peces posteriores las branquias se 
complicaron y los pulmones con frecuencia se transformaron en una vejiga 
natatoria o en un órgano sensorial accesorio. Se encuentran casos de cam¬ 
bios bruscos de función de un órgano en toda línea filática de los animales. 
Dar un catálogo completo supondría enumerar una gran parte de todas 
las estructuras animales. La transformación del ovipositor de las abejas en 
aguijón, de las escamas en dientes, de las antenas de Daphnia en paletas 
natatorias y de las patas de los artrópodos en partes bucales o en órganos 
copuladores, pueden servir de ejemplos. En todos estos casos la estructura 
evolucionó bajo la presión selectiva de la función primaria hasta que llegó 
a ser lo bastante grande para cumplir la función secundaria adicional: El 
descubrimiento de que no toda función exige su propia estructura ejecuti¬ 
va anula uno de los argumentos favoritos de los antiseleccionistas. Una 
nueva función puede hacer uso de una estructura que haya evolucionado 
cumpliendo un propósito distinto. 

El análisis del origen de nuevas estructuras está en sus comienzos. En 
particular los artrópodos son ricos en estructuras cuya historia sigue sien¬ 
do muy oscura. ¿Cómo han surgido las bolsas para ácaros que encontramos 
en ciertas abejas (Xijlocopa) y avispas? Son particularmente difíciles de 
explicar las estructuras auxiliares que se necesitan con frecuencia para fa¬ 
cilitar pautas aberrantes de conducta en la reproducción, como las aber- 
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turas genitales secundarias en las hembras de varios grupos de insectos 
y los diversos receptáculos para la esperma. 


El papel de la conducta en los desplazamientos evolutivos 

Un desplazamiento al interior de un nuevo nicho o de una nueva zona 
adaptativa se inicia, casi sin excepción, por un cambio en la conducta. 
Las otras adaptaciones al nuevo nicho, en particular las estructuras, se ad¬ 
quieren de modo secundario (Mayr, 1958, 1960). Cuando el habitat y la 
selección de alimento (fenómenos de conducta) desempeñan un papel prin¬ 
cipal en el desplazamiento hacia la nueva zona adaptativa, es evidente la 
importancia de la conducta en la iniciación de nuevos acontecimientos 
evolutivos. Las especies gemelas, a despecho de su semejanza morfológica, 
con frecuencia muestran notables diferencias de conducta. Los desplaza¬ 
mientos más recientes al interior de nuevos nichos ecológicos, no van 
acompañados al principio de modificaciones estructurales (Robson y Ri¬ 
chards, 1936). Donde se desarrolla una nueva costumbre, los reforzamientos 
estructurales siguen antes o después. Miller (1950) ha mostrado cómo las ca¬ 
racterísticas del género de malvís Toxostoma pueden rastrearse gradualmen¬ 
te desde un antecesor arbóreo análogo a un sinsonte. A medida que las di¬ 
versas especies de malvises se hicieron cada vez más terrestres y se adap¬ 
taron a arañar el suelo y a usar sus picos para escarbar y para separar la 
capa de hojas, se estableció un premio selectivo para el refuerzo del tarso 
y de los dedos y para el encorvamiento creciente del pico. 

Lo mismo puede decirse de estructuras especiales que facilitan elemen¬ 
tos de conducta específica (Lorenz, 1943; Tinbergen, 1951). Existen nume¬ 
rosas aves que dieron lugar a plumas en el píleo, pero sólo algunas han 
desarrollado crestas largas en esta región. Sin embargo, no se conoce nin¬ 
gún ave que haya desarrollado cresta sin la capacidad de erguirla. Este 
principio se demuestra con máxima facilidad respecto a las pautas de ga¬ 
lanteo de aves y a la acumulación de características morfológicas que 
hacen que el galanteo sea más notorio y más estimulador. 

No es éste lugar de estudiar cómo se originan los cambios de conducta 
mismos, problema todavía poco entendido. Pueden verse las explicaciones 
e interpretaciones dadas por Tinbergen (1954), Thorpe (1956), Hinde 
(1959) y otros varios autores recogidos en Roe y Simpson (1958), para men¬ 
cionar unos cuantos títulos. El punto importante para nosotros es que las 
nuevas costumbres y conductas siempre se inician en una población con¬ 
creta local. Si la nueva conducta contribuye a la adaptación, pronto se 
verá favorecida por selección y lo mismo resultará con los genes que con¬ 
tribuyan a su eficacia. El hecho de que en todo momento aparecen nuevas 
costumbres en poblaciones naturales está abundantemente demostrado en 
la literatura de historia natural. Un ejemplo particularmente notorio es la 



costumbre recientemente desarrollada por páridos británicos, principal¬ 
mente por Parus major (Fisher y Hinder, 1948), de abrir las botellas 
de leche y de beberse el contenido. Si los frascos de leche hubieran cons¬ 
tituido un nicho natural desocupado, es evidente que una presión de se¬ 
lección hubiera permitido que el carbonero se hubiera constituido en un 
eficaz abridor de frascos de leche y asimismo que los frascos de leche 
se hubieran abierto con dificultad creciente suponiendo que los frascos de 
leche hubieran sido un material orgánico capaz de modificarse con ayuda 
de la selección. La filogenia de la respiración ha sido estudiada por Spur- 
way y Haldane (1953). El enorme papel desempeñado por la conducta al 
iniciarse la evolución transespecífica se aprecia cada vez más por los evo¬ 
lucionistas. 

Un análisis de las complejas interacciones de instintos y de estructu¬ 
ras demuestra cada vez más que también concuerdan con nuestra explica¬ 
ción. Así se cumplo con el mosquito cavernícola de Nueva Zelanda (Ara- 
schnocampa) con sus larvas luminosas (Goldschmidt, 1948b; Mayr, 1960), 
con la polilla de la yuca (Prónuba) y con todas las adaptaciones maravillo¬ 
sas de parásitos y de simbiontes. Dos aspectos son característicos de la 
mayoría de estos sistemas complejos. Uno es que existe una estructura o 
clave con respecto a la cual todos los restantes componentes de la adapta¬ 
ción son meramente caracteres facilitadores; y el otro es que la presión 
de selección en favor de una operación suave de la interacción de las es¬ 
pecies suele ser mucho mayor en uno de los socios que en el otro. En¬ 
contrar un producto químico que induzca a que una planta desarrolle 
una agalla protectora constituye una ventaja selectiva inmediata mucho 
mayor para el insecto de agallas que lo hubiera sido para la planta no 
producir la agalla. La mirmecofilia, debida al desarrollo de mecanismos 
para escapar de la depredación por hormigas, no se selecciona fuerte¬ 
mente en contra, en tanto que los mirmecófilos permanezcan siendo poco 
frecuentes (Ilólldobler, 1949). Todo complejo adaptativo, por “teleológico” 
que pudiera parecer a primera vista, puede interpretarse en términos de 
equilibrio de presiones de selección. 

Ontogenia tj novedades evolutivas 

Muchos e. 'briólogos y filósofos preevolutivos creían que el desarrollo 
era un desplegamiento (coolutio) del tipo (preformado) y que tales tipos 
imperfectamente formados han existido en períodos geológicos antiguos. 
Fue Haeckel quien reunió esas primeras ideas de Bonnet, L. Agassiz y 
otros autores en una “ley biogenética” formal según la cual la ontogenia 
es una recopilación de la filogenia. La falsedad de esta ley se ha demos¬ 
trado con tanta frecuencia y tan concluyentemente que es fácil caer en el 
extremo opuesto e ignorar el hecho de que muchos organismos que son su- 
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mámente distintos en estado adulto pasan por fases larvarias y embriona¬ 
rias semejantes. Los arcos branquiales de los embriones del ave y del mar . 
mífero constituyen un ejemplo típico. Se ha adelantado la “explicación” ., 
de que los genes que conducen a las fases de adulto son los últimos que 
se han incorporado al genotipo y que, estando superpuestos a los genes ¿ 
“más antiguos”, son incapaces de afectar el curso de la ontogenia. Esta ex- 7 
plicación, aunque apunta en buena dirección, realmente no explica nada. 
Es más probable que cuanto más tiempo un gene haya constituido parte' 
del genotipo, más completamente constituye parte del sistema ep ¡genético ' 
y antes sus efectos pleiotrópicos se ejercen en la ontogenia. Tales carac¬ 
teres “profundamente asentados”, como los arcos branquiales de los tetrá¬ 
podos embrionarios, son subproductos de desarrollo de un complejo bien 
equilibrado de genes pleiotrópicos, complejo que regula procesos vitales de 
desarrollo, más o menos como una unidad. Incluso, si suponemos que las 
estructuras que están producidas por los arcos branquiales embrionarios 
pudieran producirse directamente, es, por decirlo así, mucho más sencillo 
para el organismo conservar estos aspectos innecesarios del fenotipo que 


destruir el armonioso complejo de genes que regula el desarrollo. Donde 
se pierden componentes ancestrales del fenotipo, debido a una reconstruc¬ 
ción del genotipo (en conexión con especializaciones recientemente adqui¬ 
ridas), podrían recuperarse cuando estas especializaciones vuelvan a per¬ 
derse. Las ratitas, que de modo secundario quedaron sin alas, muestran 


un número de caracteres aviares primitivos que suelen explicarse preten¬ 


diendo que las ratitas son descendientes ápteros de av.es muy primitivas. 


Me admiraría, por el contrario, que no hubiera surgido algún carácter pri¬ 
mitivo durante la reconstrucción genética que acompañó a la pérdida 


del vuelo. 


Las fases larvaria y juvenil a veces se ven afectadas más enérgicamente 
por las innovaciones evolutivas que la adulta. Las larvas pelágicas de los 
invertebrados marinos están expuestas, por ejemplo, a elevadas presiones 
de selección. De acuerdo con ello, las fases larvarias correspondientes de 
diferentes grupos pueden mostrar convergencias o diferencias que no in¬ 
dican el grado de parentesco. La importancia biológica primaria de las lar¬ 
vas que nadan libremente es la de la dispersión. Sin embargo, la mayoría 
de las larvas se alimentan durante la dispersión y esto abre un nuevo nicho 
para la especie. Cuanto más favorable sea, mayor será la presión que pro¬ 
longue esta fase basta que, finalmente, la fase adulta más o menos fijada 
puede eliminarse totalmente y la reproducción verificarse por las “larvas” 
(neotenia). El origen de los cordados a partir de precordados sésiles (Ber- 
rill, 1955; Romer, 195S) o enterrados (Steiner, 1956) se explica así por 
autores recientes. Las innovaciones en la forma de crecimiento, recto ver¬ 


sus enrollado, simétrico versus asimétrico, simple versus ramificado, que 
distinguen formas emparentadas de invertebrados marinos, con frecuencia 
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•se originan en fases muy juveniles como ha destacado en particular Schin- 
dewolf (1950b). Las fases de crecimiento posteriores pueden revertir a 
la pauta de crecimiento ancestral, hasta que se ha seleccionado el fondo 
^genético adecuado que permite portar la nueva forma de crecimiento hasta 
Jaiase adulta. 

Al discutir el papel de la ontogenia en la evolución, algunos filogenistas 
, tratan a los adultos como si fueran ios descendientes de las formas juveni¬ 
les. De hecho hay diagramas en libros de “tipogénesis” en los que la evo¬ 
lución se describe como una espiral en la que cada fase adulta es la des¬ 
cendiente directa de la fase juvenil. Estos autores olvidan que el fenotipo 
juvenil y el fenotipo adulto son expresiones del mismo genotipo. Es cues¬ 
tión de presión de selección (incluyendo la ejercida por el sistema epige- 
nético como un todo) lo que determina si el fenotipo juvenil o el adulto 
haya de modificarse más rápida y más radicalmente. 

Rensch (1954, 1960a) ha dado la mejor exposición moderna de las ma¬ 
nifestaciones de la evolución en las diversas fases del ciclo ontogénico. 
Describe los numerosos modos por los cuales la evolución puede afectar 
el desarrollo y considera críticamente las diversas teorías evolutivas basa¬ 
das en fenómenos ontogénicos. 


Potencial evolutivo y phedisposición 

La reevaluación de la mutación como fuente de variabilidad más que 
como fuerza evolutiva directa y la del carácter como producto de todo el 
genotipo más que como obra de un gene particular ha cambiado la inter¬ 
pretación de muchos fenómenos evolutivos. Los nuevos conceptos permi¬ 
ten entender mejor por qué tienen límites tan definidos la variación de 
todo grupo dado de animales y por qué un cambio en un carácter con 
frecuencia produce “efectos correlacionados” tan serios (Capítulo X), fenó¬ 
menos que habían intrigado mucho a Darwin. Cada grupo de animales 
está “predispuesto” a variar en algunas de sus estructuras y es sorpren¬ 
dentemente estable en otras. He señalado antes (Mayr y Vaurie, 1948) que 
dondequiera que el plumaje de los drongos (Dicruridae) varíe siempre es 
en la cresta frontal, en la cola o en ambos lugares. Ciertos grupos de ma¬ 
míferos tienen predisposición a desarrollar cuernos en la frente, otros en 
la parte alta de la cabeza, y otros carecen de cuernos. En algunos, los pre¬ 
molares son muy estables y los molares muy variables de tamaño y en nú¬ 
mero; en otros grupos se produce lo inverso. En algunos grupos de anima¬ 
les son comunes los dibujes en estrías y en otros las manchas. Los carac¬ 
teres que varían en DrosoyJiila son totalmente diferentes de los que varían, 
por ejemplo, en ios saltamontes (Spunvay, 1949). De hecho, la taxonomía 
sería difícil si no fuera po¡ estas diferencias inherentes entre grupos. 
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Sólo parte de estas diferencias pueden explicarse por las diferencias en 
las presiones de selección a que se ven sometidos los organismos; el resto 
se debe a la limitación de desarrollo y de evolución que imponen el geno¬ 
tipo del organismo y su sistema epigenético. Autores antiguos (por ejemplo 
Ilaecker, 1925) tenían mucho más interés por el potencial fenotípieo conce¬ 
dido a una línea evolutiva por su herencia epigenética que evolucionistas 
recientes. Esto debe tenerse en cuenta cuando hablamos del carácter for¬ 
tuito de las mutaciones. Las mutaciones son fortuitas con respecto a la 
constelación ambiental. Sin embargo el epigenotipo establece límites gra¬ 
ves a la expresión fenotípica de tales mutaciones; restringe el potencial 
fenotípieo. La comprensión de esta limitación facilita la comprensión del 
paralelismo evolutivo y de la evolución polifilética. La evolución desde los 
reptiles terápsidos a los mamíferos en el Triásico y Jurásico se verificó tan 
lenta y gradualmente que las cuatro diferencias de diagnóstico entre rep¬ 
tiles y mamíferos cambiaron individualmente más que en bloque y el gra¬ 
do de mamífero se adquirió con independencia, al menos, por cuatro v 
probablemente hasta por siete a nueve estirpes (Simpson, 1959b). En sen¬ 
tido técnico estricto, los mamíferos se han originado, pues, polifiléticamente 
y, sin embargo, todas las estirpes que condujeron al grado de mamífero 
procedieron del mismo grupo de reptiles terápsidos y compartían, sin 
duda, un complejo de genes y un sistema epigenético responsable de la 
ulterior evolución paralela en la mandíbula y en el oído medio. La discu¬ 
sión de si los mamíferos poseen o no base monofilética es, pues, en gran 
parte cuestión semántica. ¿La pregunta se refiere al fenotipo o al genotipo? 

El término feliz de “grado” fue introducido en la literatura evolutiva 
por Huxley (1958), siguiendo a Simpson (1949), para designar “un paso de 
progreso anagenético, o unidad de perfeccionamiento biológico”. Varias 
líneas emparentadas pueden alcanzar con independencia el mismo grado 
adaptativo o de estructura. Es, sin duda, muv poco razonable pedir que 
niveles principales en la evolución fílética coincidieran siempre al ramifi¬ 
carse las estirpes. Con frecuencia lo hacen y, también con frecuencia, 
no. Arkell y Moy-Thomas (1940) han dado una lista de muchos ejemplos 
donde líneas paralelas pasan por las mismas fases de cambio evolutivo 
con independencia y donde resulta mucho más práctico una clasifica¬ 
ción “horizontal” según el grado que una clasificación “vertical” más co¬ 
rrecta filogénicamente. Existen numerosos casos de tal evolución filogénica 
en los reinos animal y vegetal (véase por ejemplo, Schaeffer, 1956; Osche, 
1958; Shideler, 1952). 

El verdadero paralelismo se debe a la respuesta de una herencia co¬ 
mún frente a exigencias similares del medio (presiones de selección seme¬ 
jantes). Donde no existe una herencia común el paralelismo evolutivo debe 
llamarse más correctamente convergencia. El mundo animal está lleno de 
convergencias (¡y también el mundo vegetal!) en las que exigencias simila¬ 
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res presentadas por el medio han despertado respuestas del fenotipo si¬ 
milares en organismos no emparentados, al menos estrechamente. Kosswig 
(1949), por ejemplo, ha mostrado cuántas veces la fecundación interna, la 
viviparidad, y otras especificaciones biológicas se han verificado con inde¬ 
pendencia entre los poces v han dado lugar a numerosas analogías estruc¬ 
turales. Muchas de las categorías superiores son agrupaciones no natura¬ 
les de animales no emparentados que se han hecho muy semejantes por 
convergencia. En los primeros días del mendelismo se investigaba mucho 
los genes homólogos que pudieran explicar tales semejanzas. Mucho de 
lo que hemos aprendido de la fisiología del gene demuestra que la inves¬ 
tigación de genes homólogos es completamente fútil excepto en animales 
muy próximos (Dobzhansky, 1955a). Si no hay más que una solución eficaz 
para una determinada exigencia funcional, complejos de genes muy dis¬ 
tintos se modificarán hacia la misma solución por distinta que sea la ruta 
en que se consiga. El dicho de “muchos caminos llevan a Roma” es per¬ 
fectamente cierto tanto en la evolución como en los asuntos diarios. 

Y donde quiera que exista una zona adaptativa vacante actúa como 
imán poderoso para los que están preadaptados a ella. Varios grupos de 
artrópodos acuáticos han colonizado con independencia la tierra por lo 
menos ocho veces. Es particularmente significativo el hecho de que la ma¬ 
yoría de estas invasiones se verificaran en los períodos Devoniano y Car¬ 
bonífero, en cuanto el desarrollo de una Hora próspera hizo que la tierra 
constituyera un habitat favorable para los animales terrestres. Los nichos 
vacantes o «1 menos sólo parcialmente colmados dan motivo a mucha con¬ 
vergencia evolutiva. La evolución de las plantas ofreció un premio a los 
herbívoros. La existencia de abundantes herbívoros aceleró la evolución 
de los carnívoros. Cuando las semillas de las plantas se hicieron abundan¬ 
tes después de evolucionar las gramíneas, unos cinco o seis grupos de aves 
se lucieron comedoras de semillas, es decir, “pinzones”. 


Efecto de BalAwin 

Se observa con frecuencia que el desarrollo de un nuevo tipo evolutivo 
o la adaptación a un nuevo nicho se facilita por el denominado efecto de 
Baldwin (pie fue propuesto por primera vez por Baldwin (1896). (Lloyd 
Morgan y II. F. Osborn publicaron las mismas tesis en el mismo año.) El 
efecto de Baldwin designa el estado en que, debido a una modificación 
conveniente del fenotipo, un organismo puede situarse en un ambiente 
útil hasta que la selección haya conseguido la fijación genética de este 
fenotipo. Baldwin describe su “selección orgánica” (como él la denomina) 
como una alternativa estricta frente a la selección natural, que pretende 
que es una fuerza evolutiva que actúa sólo por efectos negativos (se¬ 
gún él dice). El principio fue descubierto cuatro años antes del redescu- 
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brimiento de la herencia particulada como tentativa de reconciliar el neo- 
lamarckismo y el neo-darwinismo de Weismann. Simpson (1953b) que hizo 
una excelente revisión crítica del efecto de Baldwin señala que implica 
tres pasos, que entiendo así: 

1) Las normas de reacción determinadas genéticamente del organismo 
individual permiten el desarrollo de modificaciones de conducta, fisiológicas 
o estructurales del fenotipo que no son hereditarias como tales pero que 
resultan ventajosas para la supervivencia y permiten que la descendencia 
de los organismos que las experimentan continúen en el ambiente dado. 

2) En esta población se producen mutaciones (y combinaciones de ge¬ 
nes) que producen el fenotipo favorecido de modo obligatorio y rígido, 
más que como modificación facultativa; 

3) Los factores genéticos bajo 2) se ven favorecidos por selección natu¬ 
ral y por ello se propagan en la población a lo largo de las generaciones 
hasta que el carácter facultativo se hace obligado y se fija. 

Simpson señala correctamente, que esta hipótesis no es una reconcilia¬ 
ción entre el lamarekismo y el darwinismo como todavía creen algunos evo¬ 
lucionistas franceses y rusos. Si el efecto de Baldwin se produce y si hubie¬ 
ra un efecto directo de la modificación del fenotipo sobre la inducción 
de los factores genéticos que refuerzan el fenotipo favorecido, entonces se 
trataría de lamarekismo puro y simple. Si no hay tal inducción entonces 
tenemos simple selección natural, es decir la teoría sintética de la evolu¬ 
ción. Simpson ha resumido bien otras objeciones al efecto de Baldwin y 
muestra lo poco probadas que están diversas aportaciones en su apoyo, 
hechas por Iluxley (1942:304) y Gause (1947). Sin embargo, incluso Simp¬ 
son deja la puerta abierta para un papel del efecto de Baldwin en la ad¬ 
quisición evolutiva de ciertos caracteres, por ejemplo de callosidades. Sin 
embargo me parece que un análisis más detallado muestra que los supues¬ 
tos conceptuales que subyacen en la hipótesis del efecto de Baldwin acon¬ 
sejan desechar el concepto redondamente. En particular tres supuestos 
parecen fatales para la hipótesis: 

1) El argumento siempre se expone en términos del genotipo indivi¬ 
dual. Si es fenotípicamente plástico debe ser capaz de resistir la tensión 
ejercida por el medio hasta que aparezca alivio en forma de una combina¬ 
ción de genes o de una mutación que proteja al organismo contra el me¬ 
dio. Éste es, en lo esencial, un argumento tipológico. Lo que realmente 
está expuesto a la presión de selección es una población fenotípica y 
genéticamente variable en la que no hay dos individuos iguales. La se¬ 
lección con frecuencia favorece heteroc-igotes aunque éstos produzcan, por 
segregación, homocigotes perjudiciales (fenodesviadores). Se seleccionarán 
en tal población los genes que produzcan fenotipos con una modificabilidad 
óptima del fenotipo. 

2) No se ha destacado casi (y es importante para la interpretación co- 
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rrccta) que el grado de modificación del fenotipo está en sí mismo contro¬ 
lado genéticamente. Todos los experimentos recientes sobre la producción 
de fenocopias, así como los experimentos reveladores de Waddington so¬ 
bre la “asimilación genética” (discutidos en el Capítulo VIII), tienen re¬ 
sultados idénticos. Si una población (¡incluso una población de laboratorio 
pura!) se expone a un choque térmico, o a otro choque, o algún otro tra¬ 
tamiento que interfiera con el desarrollo normal, los diferentes individuos 
mostrarán diversas respuestas fenotípicas. En contraste con el efecto de 
Baldwin. la respuesta no sirve como “alivio” hasta que puedan producirse 
mutaciones favorables, sino como indicador de los genotipos que han de 
seleccionarse. Lo que se selecciona es un acervo de genes con una penetra- 
cion máxima del carácter deseado. 


3) El efecto de Baldwin hace el supuesto tácito de que la rigidez del 
fenotipo es selectivamente superior a la flexibilidad del fenotipo. Es se¬ 
guro que con frecuencia no es así. Además, la rigidez del fenotipo muy 
bien puede ser resultado de la flexibilidad del desarrollo (Thoday, 1953), 
factor con gran valor selectivo que conduce a una estabilidad aparente deí 
fenotipo que es completamente distinta de la fijeza genética del fenotipo 
postulado por el efecto de Baldwin. Me parecería que, bien un sistema’ 
epigcnético como se encuentra en muchas plantas en las que el fenotipo 
es sumamente modificable, o bien uno análogo al descrito por Thoday, 
(1953) y Lerner (1954), que consigue una gran estabilidad fenotípica a pe-* 
sar (Ve la gran variabilidad genética, por la flexibilidad del desarrollo, serían 
selectivamente superiores al sistema postulado por el efecto de Baldwin 
Underwood (1954), Warburton (1956) y Stern (1959) han criticado otros as¬ 
pectos del efecto de Baldwin y algo de su interpretación por Waddington 
(1953b,: 1956b; véase también 1957, 1960a). 

¿Cuál es el veredicto final sobre el significado evolutivo del efecto de 


Baldwin? Me parece que carece de validez, en la forma tipológica pro¬ 
puesta originalmente por Baldwin, y que no es legítimo transferir el tér¬ 
mino al fenómeno de la selección de los desplazamientos de umbral' poli- 
genéticos. Me parece, además, que cierra la entrada a un término distinto 
‘ asimilación genética” (Waddington), para la acumulación de tales genes 
de umbral pol¡genéticos por selección. Irreflexivamente puede pensarse, 
como Baldwin hizo para su selección orgánica, que ésta es una alternativa 
ve rsus la selección natural, o al menos, un caso especial y raro de selección. 
De hecho lo que Waddington designa como asimilación genética es uno 
de los aspectos normales del proceso de selección natural. Como a) virtual- 

.X- .-w» 1 .1_ 1 _ . . ' 


mente todos los caracteres son sumamente poligénicos, y b) todos los geno- 

tiP° s ,ien<len a var j ar fenotípicamente según las condiciones ambientales 
existentes, la selección natural actuará más enérgicamente sobre los feno¬ 


tipos extremos (del carácter en cuestión), cualquiera que sea la constelación ■ 
genética o ambiental que los produzca. El hecho se traducirá en una acú- 
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ululación e integración de todos los genes que producirán el fenotipo favo¬ 
recido hasta una extensión óptima en el máximo número de ambientes en¬ 
contrados. Esto es, creo yo, el proceso normal de la selección de un carác¬ 
ter poligénjco y no necesita terminología especial. 

La genética y la epigenética de la evolución transespecífica 

La naturaleza de las diferencias genéticas entre poblaciones sólo puede 
analizarse experimentalmente cuando se producen híbridos fecundos. Por 
este motivo resulta imposible un análisis experimental de las diferencias 
entre categorías superiores. Algunos evolucionistas, incluyendo algunos gene¬ 
tistas, han basado sobre este hecho la teoría de que hay dos tipos de ge¬ 
néticas, la genética intraespecífica (la genética de la microevolución) y la 
genética transespecífica (la genética de la macroevolución). Pretenden que 
los descubrimientos de la genética clásica no concuerdan con los fenóme¬ 
nos observados en la evolución transespecífica. En esto son totalmente co¬ 
rrectos. El cuadro de las mutaciones fortuitas (¡la mayoría perjudiciales!) 
como agentes primeros de la evolución y el regusto tipológico de la teoría 
de valor selectivo de “un gene, un carácter”, constituyen ciertamente una 
pobre base para interpretar la macroevolución. Los conceptos más nuevos 
( e genética, desarrollados en las últimas décadas hacen innecesario tal 
dualismo. Es cierto que es todavía imposible cruzar categorías superiores, 
pero esto parece cada vez menos importante puesto que la interpretación 
moderna de la genética intraespecífica (véase los Capítulos IX y XVII) está 
en total armonía con los fenómenos de la evolución transespecífica. El he¬ 
cho de que las diferencias genéticas entre categorías superiores no puedan 
analizarse por el método mendeliano, no es una dificultad especial de la 
macroevolución, ya que los sistemas poligénicos complejos no pueden ana¬ 
lizarse plenamente ni incluso dentro de una sola población (Mather 1943) 
Parecería completamente legítimo, pues, estudiar la genética de ’la ma- 
croevolucion por extrapolación (véase también Kosswig, 1960). 

Lo más importante es comenzar por poner en claro algunas concep¬ 
ciones erróneas que todavía sostienen algunos autores no familiarizados 
con la genética moderna: 

1) La evolución no es de modo primario un acontecimiento genético. 
La mutación simplemente proporciona el acervo de genes con variación ge¬ 
nética; es la selección lo que induce el cambio evolutivo. 

2) Un carácter no es (normalmente) el producto de un solo gene ni un 
cambio de este carácter indicación de que el gene se ha mutado. Virtual¬ 
mente todos los caracteres son sumamente poligénicos, y, como la mayoría 
de los genes son pleiotrópicos, el cambio de un carácter indica una recons¬ 
trucción menor o mayor de todo el genotipo. 
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tacion que nuevos genes añadidos fortuitamente P " 

1 a evoíiición transespecífica no es una cuestión de genes aislados y de 
mutaciones, sino de complejos totales de genes coadantadn*; Fn * .. 

genético o como Waddington lo ha designado un epiceno,£ 

La umtanedad del genotipo, debido a su sistema epigenético exnli- 

XadVT f ^ d¡fiC¡leS dü Ínter P-«ar en términos de la ‘ge- 

Ct (a de la vaina de guisantes, por ejemplo “tendencias” en cierta familias 

> ordenes que faltan en otros. Las denominadas direcciones ortogenéti'- 
ea -se deben al hecho de que los cambios evolutivos del fenece, de¬ 
bidos a selección natural, están limitados por la amplitud posible de res 
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a veces aparecen en híbridos de especies unos caracteres fenotípicos que 

ales lsteTneT ST* ^ ^ " 0 en nin S una de paren- 
aics (otemer, 19o,S). Una mezcla de dos complejos de genes revela carn¬ 
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La evolución del genotipo, como un todo, puede explicar también el 
conocido fenómeno de la inercia evolutiva. Cuanto mayor sea el número 
c e genes que contribuyen a conformar un rasgo del fenotipo, un “carác- 
ei , menos probable es que tal carácter responda a la selección natural 
1 ues muchos de estos genes serán pleiotrópicos y afectarán simultánea¬ 
mente componentes de adaptación. Esto es la explicación de la semejanza 
morfológica de unas especies gemelas y de la existencia de caracteres de 
genero .amiba y orden. Otros factores que contribuyen a la estabilidad, al 
mvel de población, son el equilibrio alélico (heterosis) y el equilibrio 
epis ático (interno), como se estudió en los Capítulos IX y X. Casi todo 
cambio, pero en particular un cambio principal del fenotipo en tal sis- 
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tema bien equilibrado, será perjudicial. Aunque las sustituciones de genes 
menores pueden ser frecuentes, el sistema bien amortiguado de las canali¬ 
zaciones de desarrollo protege al fenotipo contra cambios importantes. Hay 
oportunidad para la especiación, pero una alteración principal es imposible 
en tanto (pie esté intacto el epigenotipo. Un acervo de genes rico en va¬ 
riación genética y con un sistema epigenético bien amortiguado posee gran 
adaptación, pero hay muchas pruebas que indican que su potencial evolu¬ 
tivo no es tan grande como generalmente se creía. Encontramos una vez y 
otra en el registro fósil abundantes géneros al parecer sumamente próspe¬ 
ros que han permanecido sin cambiar en lo esencial durante millones de 
años mientras que tipos, mucho menos comunes, experimentaban simul¬ 
táneamente un proceso de rápida evolución. Una de las razones de la 
ausencia en el registro fósil de algunos de los eslabones entre grupos prin¬ 
cipales es (pie pertenecen a tales linajes raros. 

El estancamiento evolutivo ha constituido siempre un enigma. Para 
mencionar unos contados tipos braditélicos (Simpson, 1944), ¿cómo Ungu¬ 
la ha permanecido casi invariable durante 450 millones de anos, o Lúnu¬ 
las y Triops durante más de 200 millones de años?Xa uniformidad mor¬ 
fológica y el estancamiento evolutivo, con frecuencia se atribuyen a un 
“vaciamiento” de variabilidad genética. Es mucho más probable que un epi¬ 
genotipo bien equilibrado sea la causa de tal estabilidad fenotípica y ge- 
notípica. De hecho, me parece que almacenar variabilidad genética tal 
vez no sea un problema evolutivo tan grande como salirse de la camisa 
de fuerza de un genotipo bien equilibrado. Este es el problema que Gold- 
schmidt percibió con bastante justeza aunque le buscó una solución no rea¬ 
lista (“mutaciones sistémicas”). Como nuevos caracteres no se producen 
por mutaciones (como pensaban los tipólogos) sino por una reorganiza¬ 
ción del fenotipo, puede necesitar una “revolución genética” (Capítu¬ 
lo XVII) para conseguir un genotipo perfectamente amortiguado. 

El aflojamiento de un complejo de genes coadaptados, íntimamente en¬ 
lazados, es de suponer que pueda verificarse de muchos modos. Un modo 
es un cambio rápido del tamaño de población acompañado de un vacia¬ 
miento temporal del acervo de genes que se traduce en un cambio brusco 
de los valores selectivos de los genes incluidos (Capítulo XVII). En plan¬ 
tas, la hibridación puede conseguir el mismo resultado. Una invención bio¬ 
química pudiera afectar a un número de diferentes rutas metabólicas su¬ 
ficiente para provocar una conmoción genética. Finalmente, el surgimiento 
de toda nueva estructura, por las razones antes dadas, puede establecer 
una presión de selección suficientemente fuerte y variada para destruir la 
liomeostasis genética. Gran parte de todo esto es evidentemente especula¬ 
tivo, pero me parece que la interpretación que adelantamos concuerda con 
muchos de los hechos de la evolución transespecífica mejor que las inter¬ 
pretaciones más ortodoxas. 
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Es evidente que hay numerosos sistemas genéticos, unos que favorecen 
ia especialización, otros una adaptación amplia, general, y unos terceros la 
exploración evolutiva. Una estirpe debe ser capaz de saltar de unos a 
otros sistemas para conseguir el máximo éxito evolutivo. Una línea de van¬ 
guardia, después de haber hecho una irrupción debe desarrollar esnecies 
ampliamente adaptadas para tener un futuro. Una exposición más amplia 

de los sistemas genéticos y de los tipos de especies se hizo en el Capí¬ 
tulo XIV. 1 

La historiu natural de una categoría superior 

Algunos evolucionistas han comparado la evolución de una categoría su¬ 
perior con el ciclo de vida de un individuo. Pretenden que una categoría 
superior pasa por una serie de fases que pueden designarse por los términos 
de nacimiento, crecimiento, madurez, vejez y muerte. Además, pretenden 
que tales ciclos de vida a veces son paralelos en varios grupos hasta un 
grado tal que toda la fauna pasa simultáneamente por tal ciclo. Sin em¬ 
bargo, el análisis más detallado de las faunas fósiles muestra que tales ase¬ 
veraciones se han exagerado mucho y que las regularidades pretendidas 
suelen brillar por su ausencia. Es cierto que todo grupo de animales se ha 
originado en algún momento y que ha desaparecido si no persiste en la 
fauna reciente. Pero, como han mostrado Rensch (1954, 1960a) y Simpson 
(1953a, 1959a, 1960a), aquí termina toda la regularidad que pueda encon¬ 
garse. La mayoría de las estirpes evolutivas con un registro fósil adecua¬ 
do han tenido uno o varios períodos de florecimiento (“estallidos”) en tan¬ 
to que contadas líneas parecen haber persistido desde el comienzo al fin, 
durante períodos de a veces más de 100 millones de años, sin acusadas su¬ 
bidas ni bajadas en la diversificación genérica y familiar. El gran período 
de proliferación de categorías inferiores con frecuencia se produce inme¬ 
diatamente después de surgir el nuevo tipo como sucede con los trilobites, 
nautiloides y algunos de los braquiópodos y corales (Henbest, 1952; Nicol^ 
Desborough y Solliday, 1959). Sin embargo, los reptiles, aunque bien di¬ 
versificados cuando se registran por primera vez en el Pensilvaniano me¬ 
dio, no tuvieron su gran período de dominancia y de diversidad hasta los 
períodos Triásico y Jurásico. Los mamíferos han existido desde el Triási- 
co, pero su florecimiento no se produjo hasta más de 100 millones de años 
después, en las épocas Paleocena y Eocena. 

Todavía menos correspondencia con un ciclo de vida se aprecia en el 
hecho de que muchos grupos hayan tenido repetidos períodos de evolución 
eruptiva como los crinoideos en los periodos Siluriano, Mississippiano y 
Pormiano o los varios grupos de moluscos. El período de evolución erupti- 
\a puede ser corto como el de los mamíferos al comienzo del Terciario 
o el de los pulmonados terrestres, mientras que el de los prosobranquios 
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marinos se prolongó durante 150 millones de años. Los períodos de fuerte 
evolución eruptiva en animales marinos se han producido en diferentes 
períodos geológicos a partir de los de animales terrestres; en los océanos 
en los períodos Ordoviciano, Triásico y Jurásico y en tierra en los períodos 
Carbonífero y Permiano. 

Todos estos hechos demuestran que la semejanza del ciclo de vida de 
una categoría superior con el ciclo de vida de un individuo es completa¬ 
mente falsa. De hecho el apogeo y la decadencia de categorías superiores 
es, meramente, el efecto sumario de la superposición de un número de fe¬ 
nómenos evolutivos en gran parte independientes. Cinco de ellos se perciben 
claramente y de la existencia de otros tenemos indicios. Estos cinco fenó¬ 
menos son: 1) el origen del nuevo tipo, 2) la gran multiplicación de espe¬ 
cies de este tipo; 3) su evolución divergente y radiación adaptativa; 4) el 
aumento o disminución de la homeostasis genética, y 5) una gradual o 
brusca disminución y extinción. Cada uno de estos fenómenos puede ana¬ 
lizarse particularmente como lo han hecho Simpson (1953a, 1960a), Rcnsch 
(1954, 1960a), Stebbins (1950) y los autores citados en sus bibliografías. 
De estos estudios se deduce que hay numerosos detalles que siguen cons¬ 
tituyendo un misterio. ¿Por qué los dinosaurios de tierra y los ammonitcs 
del mar se extinguieron bruscamente en el Cretáceo? ¿Por qué algunas cla¬ 
ses y fila de invertebrados tuvieron su gran estallido en el Ordoviciano, 
otros en el Siluriano o en el Mississippiano? ¿Por qué grupos dominantes 
como los trilobites, graptolites, braquiópodos, fusulínidos foraminíferos y 
nautiloides fueron desplazados por grupos posteriores? Muchos de estos 
acontecimientos se verificaron en un tiempo tan remoto que nunca encon¬ 
traremos respuesta. Sin embargo, resulta claro que no hay nada en la his¬ 
toria de la tierra que no pueda interpretarse en términos de los procesos 
que sabemos se producen en la fauna reciente. No hay ninguna necesidad 
de invocar fuerzas vitales desconocidas, aludes de mutaciones ni catástrofes 
cósmicas. 

La especiación geográfica, la adaptación a nichos disponibles (guiada 
por selección), y la concurrencia son en gran parte las causas de los fenó¬ 
menos observados (véase Capítulos XVI y XVIII). En otras palabras, la 
interacción entre organismos y medio es el determinante singular más im¬ 
portante de la elevación y de la caída de los tipos evolutivos. Por ejemplo, 
lá inundación y la desecación alternantes de los bajos continentales ha 
constituido, al parecer, el factor más importante de la velocidad de espe¬ 
ciación de animales marinos de aguas someras. Cuando los bajíos conti¬ 
nentales se sumergen profundamente o se desecan por completo, existen 
pocas barreras geográficas en los océanos y hay poca oportunidad para 
una multiplicación de especies. En períodos con extensos mares con bajíos 
someros hay numerosas bahías parcialmente aisladas que dan abundantes 
oportunidades para la especiación. Cuando las faunas, previamente aisladas, 
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de tales numerosos embalses escapan de ellos y se mezclan, debido a 
cambios en el nivel del mar, el resultado puede acusarse en el registro 
fósil por un cambio muy brusco de faunas. Las extinciones masivas de es¬ 
pecies de invertebrados marinos en períodos como el Devoniano, Pennsyl- 
vaniano y Permiano se deben, al parecer, a la retirada de los mares epicon¬ 
tinentales de los continentes (Newell, 1952, 1956b). 

La existencia de especiación, incluso de una multiplicación muy activa 
de especies, no significa necesariamente una gran actividad evolutiva. lie¬ 
mos discutido antes la especiación en tipos estables, como Drosophila, Cu¬ 
te* o los gorgojos. Sin embargo, con pocas excepciones, la irrupción en 
una nueva zona adaptativa va seguida por dos acontecimientos: una colo¬ 
sal aceleración de la velocidad de cambio evolutivo, y un período de “ra¬ 
diación adaptativa”. Simpson en particular ha señalado (1944, 1953a, 1959a, 
1960a) la rapidez con que un tipo nuevo puede alcanzar un nuevo “grado” 
filogénico, para permanecer después esencialmente estable. Por ejemplo, 
los murciélagos (Chiroptera) han evolucionado probablemente desde ante¬ 
pasados análogos a insectívoros en la Paleocena pero el primer registro 
fósil (en la Eoccna media) es, en lo esencial, casi un murciélago moderno. 
La cantidad de cambio filogenético producido en los peces pulmonados 
(Dipnoi) durante un período de unos 30 millones de años en el Devoniano 
medio y posterior, es aproximadamente el doble del cambio producido en 
los 250 millones de años siguientes (Westoll, 1949; Fig. XIX-4). En el 
Pennsylvaniano medio donde se encuentran por primera vez reptiles fó¬ 
siles éstos ya están bien diferenciados en una serie de líneas. Debe haber 
existido una considerable radiación después de haberse originado al co¬ 
mienzo del Pennsylvaniano. La mayoría del desplazamiento desde la orga¬ 
nización de reptil a la de ave se produjo, al parecer, al final del Jurásico 
y comienzo del Cretáceo, desde entonces las aves del Terciario son casi 
todas modernas y la mayoría de las aves poco conocidas del Cretáceo han 


completado también esencialmente el desplazamiento. En vista de la des¬ 
igualdad de las velocidades de evolución es completamente imposible ex¬ 
trapolar de la velocidad de evolución, a lo largo de un linaje, la que pudo 
producirse en otros. Algunas velocidades “extraordinariamente rápidas” 
de la evolución no resultan tan rápidas cuando se calcula la cantidad de 
cambio por millón de años (Simpson, 1953a; Kurtén, 1959). Una vez que 
un tipo ancestral se ha “desatado” por descompensación de su homeostasis 


estructural, epigenética y genética, parece posible que se produzca un 
desplazamiento bajo la presión de selección muy exaltada en la nueva 
zona adaptativa. Ello prosigue hasta que se consigue un nuevo equilibrio 
v se ha integrado un nuevo grado. Simpson (1953a, 1960a) da una exposi¬ 
ción más completa que lo que cabe en esta revisión restringida. 

El segundo aspecto de toda irrupción principal y, de hecho, incluso de 
las menores, es un gran desarrollo de tipos inferiores en la nueva zona adap-' 
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uneno que suele denominarse “radiación adaptativa . Cada tipo 
está adaptado a un cierto modo de vida pero existen numerosos 
bles dentro de ese modo. Por ejemplo, las aves están adaptadas 
en el aire, pero un vertebrado de sangre caliente que habite en 
¡de elegir miles de nichos que varían desde el de una golondri- 
in picamaderos, al de un pato o al de un pingüino. Sobre la 
aptativa “ave” existen numerosas cimas menores que pueden 
La historia fósil indica que durante los períodos de prolifera- 
rifican numerosos experimentos que carecen de éxito duradero, 
en tipos aberrantes, durante tales períodos, tipos aberrantes que 
en tan pronto como aparecen. Tales tipos pueden ser, en parte, 
o A* In rplaiarión frenética de la homeostasis durante el periodo 
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de reajuste general del genotipo. Si no hay concurrentes serios ni depre¬ 
dadores, incluso genotipo bastante improbables pueden tener una probabi¬ 
lidad de persistir durante un tiempo. Sin embargo, es inevitable que dejen 
camino a tipos más prósperos de ramas emparentadas. 

El origen de discontinuidades (especiación) y la divergencia evolutiva 
(radiación adaptativa) son los dos fenómenos evolutivos que (junto con la 
extinción) ejercen el máximo efecto sobre el tamaño y estructura de las 
c" s sistemáticas. Si un grupo se “especia” activamente (desarrolla 
discontinuidades activamente) sin mucha radiación adaptativa, poseerá mu¬ 
chas especies por género. Si un grupo “radia” activamente (desarrollando 
una intensa divergencia evolutiva) sin gran especiación, desarrollará mu¬ 
chos géneros monotípicos e incluso familias. En la mayoría de los grupos 
se da una mezcla de ambas tendencias. La independencia de estos dos pro¬ 
cesos es la razón principal de la denominada “curva cóncava” de los ta- 
xonomistas (Mayr, 1942). Otra razón es, como señala Wright (1941), que la 
extinción y la especiación tienden a equilibrarse entre sí. La curva cónca¬ 
va no constituye, ciertamente, una prueba del origen de los géneros por 
v salto, como pretendía Willis (1940). 

' . Extinción. Suponiendo que el número de especies vivas constituya me¬ 
nos del 1 por ciento de las que han existido en una época u otra, la extin¬ 
ción es uno de los fenómenos evolutivos más notorios. Aunque cierto núme¬ 
ro de especies se ha extinguido siempre en todo tiempo, algunos pqríodos 
geológicos, por ejemplo el fin del Permiano, han presenciado mucha más 
extinción que otros. Acontecimientos cósmicos, como el paso de la tierra 
por una nube radioactiva, se han invocado como explicaciones, pero el 
hecho de que los grandes períodos de renovación de la fauna en la tierra 
no coincidan con los correspondientes en el mar quita toda probabilidad a 
las teorías cósmicas. Los acontecimientos climáticos y las fluctuaciones del 
nivel del mar sobre los bajíos continentales son causas mucho más proba¬ 
bles. Las especies individuales pueden extinguirse, debido a nuevas enfer¬ 
medades o nuevas invasiones de una enfermedad (Ifaldane, 1949c) o a cam¬ 
bios en el ambiente biótico (en particular una pérdida de habitat o la lle¬ 
gada de un concurrente más fuerte), pero en último término su extinción 
se debe a una incapacidad de su genotipo de responder a las nuevas pre¬ 
siones de selección. A veces se produce una extinción en gran escala cuan¬ 
do dos faunas completas se mezclan por acontecimientos geológicos (fusión 
de dos continentes o de dos océanos). El alcance de ciertos valores de 
umbral en la química cambiante del agua de mar puede constituir un 
factor en la extinción en gran escala. La causa real de la extinción de una 
especie fósil probablemente siempre quedará insegura. De hecho con fre¬ 
cuencia nos es difícil precisar la causa de la extinción de una especie de 
la época Reciente. Es, sin embargo, seguro que toda epidemia y principal 
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de extinciones está siempre correlacionada con un trastorno principal del 
ambiente. 


El PAPEL EVOLUTIVO DE LA ESPECIE 

Esta consideración de la macroevolución y de las categorías superio¬ 
res ha abierto nuevos puntos de vista sobre el significado evolutivo de la 
especie. Las especies íntimamente emparentadas son variaciones sobre un 
mismo tema. Aunque cada una de ellas ocupe un nicho diferente, estos 
nichos son, en conjunto, muy semejantes en formas emparentadas. Tales 
nichos son solamente subdivisiones de una única “zona adaptativa” como 
diría Simpson. Las zonas adaptativas, en particular las principales, están 
ocupadas por tipos distintos, como roedores o murcicXgos, aves o serpien¬ 
tes, solacios y anguilas. Cada uno de estos tipos adaptativos se caracteriza 
por un único lote de atributos. Requiere una combinación singular de 
propiedades genéticas, fisiológicas y morfológicas y una única constelación 
de condiciones ambientales que capacite a un animal para invadir una 
zona adaptativa principal única. Sólo una especie de cada 10 000 ó 100 000 
poseerá la combinación improbable de características (pie le preadapte a 
emprender un desplazamiento ecológico principal. 

La real dificultad destacada por Simpson es que el “espacio” ecológico 
no es continuo. Los insectívoros terrestres y los murciélagos aéreos están 
separados por una discontinuidad adaptativa, como lo están los petreles 
buceadores y los pingüinos. La solución de continuidad entre las zonas 
adaptativas es una zona de desequilibrio adaptativo. Cruzarla es peligroso 
y pequeña la probabilidad de éxito. Cada nueva especie es un experimen¬ 
to ecológico, una tentativa de ocupar un nuevo nicho. El número de des¬ 
plazamientos prósperos hacia una nueva zona adaptativa será directamente 
proporcional al número de nuevas especies que se originan. 

Por esta razón no concuerdo con Huxley (1942) cuando dice, que “La 
formación de especies constituye un aspecto de la evolución; pero una 
gran fracción de ella es, en cierto sentido, un accidente, un lujo biológico, 
sin alcance sobre las direcciones con continuidad y principales del proce¬ 
so evolutivo”. Por el contrario siento qúe, el proceso mismo de crear tan 
numerosas especies es lo que conduce al progreso evolutivo. Las especies, 
en el sentido de la evolución, son muy comparables a mutaciones. Cons¬ 
tituyen también una necesidad para el progreso evolutivo, aunque sólo 
una entre muchas conduzca a un perfeccionamiento importante del genoti¬ 
po. Como cada complejo de genes coadaptado posee propiedades dife¬ 
rentes y como estas propiedades son, por así decirlo, impredecibles, se re¬ 
quiere la creación de un gran número de tales complejos de genes para 
conseguir el que conduzca a un progreso evolutivo verdadero. Visto a 



esta luz, parece que una prodigiosa multiplicación de especies es un re¬ 
quisito previo para el progreso evolutivo. 

Cada especie es un experimento biológico. Hay mucha probabilidad de 
que el nuevo nicho hacia el que se desplaza, constituya un callejón sin 
salida evolutivo. No hay modo de predecir en lo que respecta a una espe¬ 
cie incipiente si el nuevo nicho en que penetra es una vía muerta o el 
pórtico de una gran zona adaptativa nueva. Los tetrápodos se remontan a 
una sola especie ancestral, como los insectos y probablemente las angios- 
permas. Si este antecesor no hubiera experimentado un desplazamiento de 
nicho, la nueva zona adaptativa nunca se habría descubierto. 

El significado evolutivo de la especie está ahora completamente claro. 
Aunque el evolucionista pueda hablar de fenómenos amplios, como disec¬ 
ciones, adaptaciones, especializaciones y regresiones no son realmente se¬ 
parables de la progresión de las entidades que despliegan estas direccio¬ 
nes, las especies. Las especies son las unidades reales de la evolución, en 
cuanto encarnación temporal de complejos de genes bien integrados. Y la 
especiaeión, la producción de nuevos complejos de genes capaces de des¬ 
plazamientos ecológicos constituye el método por el que la evolución pro¬ 
gresa. Sin especiaeión, no habría diversificación del mundo orgánico, no 
habría radiación adaptativa y muy poco progreso evolutivo. La especie, 
pues, es la clave de la evolución. 
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Capítulo XX 

EL HOMBRE COMO ESPECIE BIOLÓGICA 


La evolución del hombre es un tema tan vasto que se le han dedicado 
bibliotecas enteras. Sería una locura intentar resumir esta información, ni 
mencionar el enorme número de interpretaciones contradictorias, en los con¬ 
tados párrafos de un breve capítulo. Me veo obligado a pasar por alto 
grandes partes del campo, en particular las que se han tratado eficazmente 
por autores recientes. Mi propia opinión será deliberadamente ecléctica, 
con un esfuerzo para contribuir a la solución de los problemas en contro¬ 
versia. Quienes deseen conocer más profundamente el tema sacarán pro¬ 
vecho leyendo parte de la literatura citada en la nota al pie. 0 Los títulos 
citados varían en carácter desde lo técnico a lo popular desde la antropo¬ 
logía física a la cultural y desde problemas de población al futuro del 
hombre. Hasta recientemente se disponí.: de tan poca información concre¬ 
ta de la historia evolutiva de la humanidad que filósofos, políticos, poetas 
e ideólogos (hombres como Schopenhauer, George Bernard Shaw — Vol¬ 
viendo a Matusalén —, Bergson, Marx, Hitler y Stalin) se consideraban 
autorizados para publicar sobre el tema. Sus publicaciones en el mejor 
caso son incompletas y unilaterales, con frecuencia confusas y muchas 
veces muy perjudiciales. Los tratados sobre la evolución del hombre pu¬ 
blicados hace más de 20 ó 30 años resultan notoriamente anticuados para 
el lector actual. 

Los rápidos cambios en nuestras ideas sobre la evolución del hombre 
han tenido muchas fuentes, algunas de las cuales se considerarán en este 
capítulo. Particularmente importante es el radical desplazamiento del pre¬ 
vio concepto tipológico por los conceptos de población; la aplicación de 
los descubrimientos de la moderna genética de poblaciones al hombre; y 
la reinterpretación del papel de factores no físicos, sean culturales o ecoló¬ 
gicos, en la conformación del hombre moderno. Mientras que hasta haco 

• Coid Spriug Harbor Symposíum, 1950; Dobzhansky, 1962; Dunn, 1959; Haldanc, 1949a; 
Ilcbcrcr. 1954-1959; Howells, ¡959; líuxley, 1953; Huxley y Jíuxlcy, 1947; Le Gros Clark. 1955; 
19(»0; Müller, 1960; Rcnsch. 1959; Roe and Simpson, 1958 (varios autores); Tax. 1960b (numerosos 
autores); Washburn, 1950; Washbum y Avis, 1958; Washburn y Howell, 1960; W'addington, 1960o. 



pocos años el estudio de la evolución del hombre era dominio exclusivo 
de los antropólogos, el interés por el tema se ha extendido a la esfera de 
los genéticos, sistemáticos, paleontólogos de mamíferos, ecólogos y otros, 
especialistas biológicos. Cada especialista tiende a abordar el problema 
central desde una dirección distinta y de este modo arroja luz sobre aspec¬ 
tos previamente pasados por alto. Al principio, cada aproximación unilate¬ 
ral tiende a provocar conflictos. Sin embargo, a largo plazo, es el método 
más fecundo por el cual puede lograrse una comprensión equilibrada de 
un campo tan compiejo. 

Los descubrimientos de homínidas fósiles se han sucedido recientemente 
con tanta rapidez que toda aseveración que podamos hacer quedará anti¬ 
cuada dentro de un año o dos. Quien no se satisfaga con registrar datos 
crudos, sino que intente elaborar una interpretación causal de la evolu¬ 
ción humana tiene peligro de equivocarse. El mejor modo de descubrir 
contradicciones v lagunas en nuestra comprensión es intentar relatar una 
historia coherente. 

En ninguna otra rama de la ciencia los investigadores han estado tan 
dominados por prejuicios como en la ciencia del hombre. Los seres huma¬ 
nos parecen completamente incapaces de hablar de sí mismos y de su his¬ 
toria sin poner una carga pasional en un sentido u otro. El investigador 
de la evolución humana debe estar continuamente sobre aviso de este 
hecho. El objeto específico de este capítulo es aplicar los descubrimientos 
más significativos de los capítulos I-XIX de este volumen a la evolución 
del hombre. 

El hombre es una especie animal, como resulta evidente en cuanto se 
aplica el concepto de evolución al hombre. Comparte muchas característi¬ 
cas con otras especies y permite una consideración más equilibrada del 
hombre abordar su estudio desde el punto de vista del biólogo. Pero no 
habría error más trágico que considerar al hombre “meramente como un 
animal”. El hombre es singular; difiere de los restantes animales en nume¬ 
rosas propiedades como son el lenguaje, la tradición, la cultura y el período 
enormemente dilatado de crecimiento y de cuidado paternal. Así lia sido 
señalado por Huxley, Ilaldane, Simpson, Dobzhansky y otros autores re¬ 
cientes. Mi propia exposición de algunos aspectos del hombre es explíci¬ 
tamente unilateral. Xo estoy calificado para tratar de las propiedades cul¬ 
turales, fisiológicas y sociológicas del hombre. Prestaré atención abierta¬ 
mente a los aspectos biológicos de la evolución del hombre y procuraré 
contestar a las preguntas que deben responderse como consecuencia de los 
recientes progresos en nuestra comprensión de la evolución biológica. ¡Que 
el lector no olvide las limitaciones de mi enfoque del hombre! 
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La filogenia del hombre 

El hombre es tan producto de la evolución como cualquier otro orga¬ 
nismo. De hecho el hombre es la criatura histórica por excelencia. No 
sólo posee una herencia biológica, sino una herencia cultural, lo que hace 
c ue esté ligado a la historia de dos modos distintos. El surgimiento gra- 
c nal del ser humano “no es meramente el de un animal” y las fuerzas que 
llevaron a cabo esta evolución no pueden comprenderse plenamente y son 
motivo de mucha controversia, en parte porque en la reconstrucción de la 
filogenia humana hay todavía muchos puntos dudosbs. Sin embargo, re¬ 
cientemente se han hecho progresos considerables, no sólo por el descu¬ 
brimiento de muchos más homínidas fósiles, en el sur de Asia y en África, 
sino también, lo que tal vez sea más importante, por la revisión de algunos 
conceptos básicos de evolución filogénica. Nuestros conceptos sobre los es¬ 
labones perdidos, la evolución de los “tipos”, la irreversibilidad, el papel 
de las mutaciones y del ambiente en la evolución, la variabilidad de las 
muestras de población, y la especie, han cambiado tanto en años recientes 
que incluso los homínidas fósiles antes conocidos han - de considerarse 
ahora a una luz muy distinta que hace sólo 20 años. 

El hombre es tan notoriamente semejante a otros determinados mamí¬ 
feros que ningún biólogo puede discutir el parentesco íntimo. Incluso mu¬ 
cho antes de que la evolución se considerara seriamente, Linneo situó al 
hombre en el orden Primates junto con los monos. Aunque sin entenderla 
en términos de biología evolutiva, esta ordenación se aceptó generalmente 
por los autores postlinneanos. Los estudios de anatomía comparada con¬ 
firman la gran semejanza entre el hombre y los monos antropoides 
(Pongidae). 

Como en todas las investigaciones filogénicas, en la evolución del hom¬ 
bre se implican dos aspectos que deben distinguirse entre sí cuidadosa¬ 
mente, para evitar confusiones. Uno, es la ramificación de los homínidas 
de la línea de los póngidos (especiación), y, el otro, cuándo se alcanzó el 
nivel humano dentro de la línea de los homínidas (suponiendo que los 
primeros representantes de la línea de los homínidas eran todavía monos 
antropoides). En consecuencia, hemos de responder a dos cuestiones: 

1) ¿Cuándo y dónde la línea de los homínidas se separó de la linca 
de los antropoides que dio lugar a los Pongidae y a qué se asemejaba el 
eslabón perdido? 

2) ¿Por qué fases pasó la línea de los homínidas después de separarse 
de la línea de los póngidos antes de alcanzar el nivel genuinamente 
humano? 
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Id investigación del eslabón perdido 

Los parientes, más próximos al hombre entre los primates vivos son in¬ 
dudablemente los denominados monos antropoides. Constan de tres gru¬ 
llos, que tal vez convenga considerar como tres géneros, todos pertenecien¬ 
te a la familia Pongidae. Son el chimpancé y el gorila (género Pan ) en 

Taiii \ XX-1. Al uunas diferencias entre el hombre y los antropoides 
Características Hombre Antropoides 


Huesos largos de; las extre¬ 
midades inferiores 

Huesos del tarso 

Tronco 

Columna veilcliral 

Pierna* 

Articulación entre el crá- 
neo y la columna verte¬ 
bral 

Caninos 

Corona del primer premo¬ 
lar inferior 

Arco dental 

Mand iludas 

Rostro 

Cerebro 


Más largos (pie los de las 
superiores 

Bastante largos, dedos bas¬ 
tante cortos 

Corto comparado con las 
extremidades inferiores 

Alternativamente curvada 
hacia atrás y hacia ade¬ 
lante 

En postura erecta, recta 
en la rodilla y articula¬ 
ción de la cadera 

Casi en el centro de la 
base del cráneo 

No más largos que los pre¬ 
molares 

No especializada (bicúspi- 
de) 

Redondeado sin ángulos 
agudos 

Cortas 

Corto, vertical, bajo el cc- 

• rebro 

Grande 


Más cortos' que los de las 
superiores 

Bastante cortos, dedos bas¬ 
tante largos 

Largo comparado con las 
extremidades inferiores 

Recta o curvada uniforme¬ 
mente hacia atrás 

Curvada; las rodillas vuel¬ 
tas hacia fuera 

En la parte de atrás del 
cráneo 

Largos colmillos 

Con un borde cortante co¬ 
mo una navaja 

Comprimido lateralmente 
con filas laterales de 
dientes casi paralelas 

Largas y anchas 

Largo, enfrente del cere¬ 
bro, sobresaliente 

Por término medio 1/3 del 
humano 


Africa, el orangután (Pongo) en las Indias orientales (Borneo y Sumatra) 
y el grupo de los gibones (Htjlobates) en el sur de Asia y en Indias orien¬ 
tales. Algunas de las diferencias entre el hombre y los antropoides vivos 
se recogen en la Tabla XX-1. 


Los antropoides vivos, a pesar de todas sus diferencias, comparten va¬ 
rios denominados “caracteres de antropoide”, como son caninos fuertes, in- 
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cisivos grandes, forma sectorial del primer premolar inferior, repisa símica 
de la mandíbula, pies especializados y brazos fuertes para andar por las 
ramas. Estas características son notables y constituyen una diferencia bien 
visible entre el hombre y los antropoides. Sin embargo, la teoría de la 
evolución exige que el hombre y estos antropoides posean un antepasa¬ 
do común. 

Durante largo tiempo, el estudió del hombre fósil fue esencialmente la 
busca de una forma intermedia, el “e^abón perdido”. Al principio nadie 
sabía exactamente lo que buscaba. Las primeras reconstrucciones, poi 
ejemplo la de Haeckel, representaban una criatura que, carácter por ca¬ 
rácter, era intermedia entre el hombre y el chimpancé. Esto implicaba 
que el hombre tenía como antepasado directo al chimpancé, que el chim¬ 
pancé se detuvo en su evolución en cuanto dio origen a la estirpe numa- 
na, y que todos los órganos evolucionaron a la misma velocidad. Con la 
misma falta de fundamento se supuso que los antropoides vivos son primi¬ 
tivos y que el hombre ha pasado por una fase representada por estos an¬ 
tropoides. Numerosos descubrimientos fósiles recientes han puesto en claro 
que los antropoides han evolucionado tanto, desde que se ramificaron des¬ 
de el tronco común de antropoides y homínidas, como la línea homínida. 
De hecho, en muchos aspectos morfológicos la línea antropoide se parece 
menos al antepasado común que el hombre moderno. Para descubrir el an¬ 
tepasado común de los Hominidae y los Pongidae debemos buscar una 
criatura que carezca de la especializacion de andar por las ramas de los 
Pongidae vivos, del bipedalismo completo y del desarrollo del cerebro 
de los hominidae recientes, pero que posea alguna de las características por 
las que antropoides (incluyendo 7 lomó) difieren de los monos cercopite- 
coides. Formas próximas a la criatura postulada se han encontrado en el 
Mioceno inferior de África. 

Antropoides de la época Miocena 

Los descubrimientos fósiles en África oriental comprenden varios géne¬ 
ros de antropoides claramente separados de la rama cercopitecoide regular 
de primates. Puede reconocerse tres grupos (Le Gros Clark, 1950). Ei ge¬ 
nero Limnopithecus está emparentado con los gibones. Todavía más cerca 
de los gibones modernos, en lo que respecta a dientes y mandíbula, esta el 
PHopithecns de Europa. El descubrimiento de algunos esqueletos bastan¬ 
te completos (Zapfe, 1958) revela que esta forma no era un habitante es¬ 
pecializado en andar por las ramas colgado de los, brazos y que las pro¬ 
porciones de las extremidades anteriores (en relación con el tronco) no se 
desvían sustancialmente de las del hombre o de los antropoides del Mio¬ 
ceno africano. Esto constituye la plena confirmación de la deducción bri¬ 
llante de Schlosser (1901) de que “el alargamiento notorio del brazo supe- 
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rior de los antropoides es meramente una especializacion reciente que con 
seguridad no se remonta más allá del Plioceno”. 

El segundo tipo de antropoides del comienzo del Mioceno está repre¬ 
sentado por el género Procónsul, cuyas especies varían de tamaño desde 
más pequeños que el chimpancé a iguales al gorila. Muchos caracteres del 
Procónsul califican este género como próximo a la ascendencia del gorila 
y del chimpancé aunque todavía carece de algunas de las especializacio- 
nes de antropoide como son brazos para andar por las ramas y repisa sími¬ 
ca. De hecho Le Gros Clark y Leakey (1951) llegan a la conclusión 

de que las características de los cráneos de los monos africanos actuales, como son el 
toro fuerte supraorbital, las grandes órbitas circulares y dirigidas bacía adelante asocia¬ 
das con el fuerte desarrollo de sus bordes laterall-s, el ensanchamiento de la extremidad 
inferior de la abertura nasal, la prolongación hacia abajo y hacia adelante de la parte 
subnasal del premaxilar y la anchura de las regiones sinfisiales de la mandíbula 
asociadas con una hipertrofia relativa de los incisivos y el desarrollo de la repisa símica 
son probablemente, todos ellos, desarrollos secundarios que aparecen en una fase 
tardía de la evolución. 


La falta de todas estas especializaciones de los antropoides posteriores 
que, sin embargo, difieren claramente en la dentición y en las proporciones 
del esqueleto facial respecto a los eercopitecoides, sitúa al grupo Procónsul 
muy próximo a la línea de los homínidos. Es improbable que la línea de 
los homínidos arranque directamente del Procónsul. Sin embargo, el mero 
hecho de los caninos grandes no descalifican a este grupo de ser la ascen¬ 
dencia de los homínidos, puesto que hay un período de unos 20 millones 
de años entre la época del Procónsul y la del Australopitecus. Hay, pues, 
mucho tiempo para que se reduzcan los caninos. Sin embargo, se conoce 
un tercer grupo de antropoides procedentes del Mioceno y Plioceno de 
África y Asia, algunos de los cuales parecen próximos a la línea de los ho¬ 
mínidos. Incluye géneros como Dryopithecus, Sivapithecus, Ramapithecus 
)' B ramapithecus. Ramapithecus es, por mucho, el candidato más proba¬ 
ble como ascendiente humano (Simons, 1961), juntamente con el Kenija- 
pithecus recientemente descubierto. 

“Finalmente existe el Oreopithecus procedente del Plioceno inferior, su¬ 
jeto a controversia, que se encontró en una capa italiana de carbón. Tanto 
si se le clasifica como cercopitecoide o como hominoide, es demasiado 
aberrante para considerarlo como un eslabón perdido. 

Aunque sean escasas las pruebas permiten sacar algunas conclusiones. 
Hay tres teorías principales respecto al punto de ramificación entre pón- 
gidos y homínidos. Según la primera, la línea homínida se ramificó del 
tronco común de los antropoides vivos antes de que éstos se desdoblaran 
en tres líneas separadas. Esta teoría se basa en las numerosas similarida- 
de entre los antropoides vivos así como en las numerosas peculiaridades del 




* Así debe escribirse, no Taungs. 


• V. El primer descubrimiento de este tipo de homínidas, el cráneo de un 
, 'individuo inmaturo, se hizo en 1924 en Taung ° en Bechuanalandia. Ha 
® 'Sido descrito por Dart como Australopithecus africanus. A partir de 1936 
el difunto Robert Broom y sus colaboradores descubrieron otros lugares 
más en Transvaal, de modo que, de todos los homínidas fósiles, este grupo 
es el que está más abundantemente representado. Estos hombres-mono 
¡dafricanos se caracterizaban por una dentición esencialmente homí¬ 
nida consistente en caninos pequeños, premolares típicamente bicúspides 
y un tipo de cúspides molares semejantes a las del hombre de Java. Los 
dientes están dispuestos en una arcada lisa de forma elíptica sin ninguna 
.solución de continuidad (diastema) entre los caninos y los dientes adyacen¬ 
tes. Los huesos de la pelvis y de la pierna están construidos de acuerdo 
con las estirpes homínidas e indican una postura erecta aunque no tan 
perfeccionada como la del hombre moderno. También indican postura 
erecta la situación del cóndilo occipital (la articulación del cráneo con la 
columna vertebral) que mira esencialmente hacia abajo, como en el hom¬ 
bre moderno, en vez. de hacia atrás como en los antropoides. Otros carac¬ 
teres de homínidas descubre un estudio detenido del cráneo. Sin embargo 
'jumo* a estos caracteres humanos hay otros que conectan estos homínidas 
con sus antepasados antropoides. La capacidad craneal es poco mayor (con 
respecto al tamaño del cuerpo) que en los grandes monos modernos. Las 
andíbulas son sumamente grandes en comparación con el cráneo y los 
huesos del cráneo, en particular los huesos de las mandíbulas, son tremen- 
amente gruesos y poderosos. 

Un observador imparcial no puede evitar la conclusión de que estas 
formas son miembros claros de la línea evolutiva homínida que no han al¬ 
canzado aún el nivel de hombre. En África del Sur, los australopitecos se 
han encontrado en cinco sitios diferentes por lo menos y cada nuevo ha¬ 
llazgo se describe al principio como una especie o género distinto. Ahora 
• - resulta evidente que en África del Sur existieron dos tipos distintos. El más 
antiguo es Australopithecus (en sentido estricto) que es el único repre¬ 
sentante del hombre-mono sudafricano en los tres lugares más antiguos, 
Taung, Macapan y Sterkfontein. No es notorio el dimorfismo sexual en el 
áneo ni la dentición está especializada. Los incisivos y caninos son rela¬ 
tivamente grandes, mientras que los molares no han aumentado demasiado 
de tamaño y no presentan grandes crestas óseas en el cráneo para la fija¬ 
ción de músculos. Un segundo tipo, Paranthropus, encontrado en los depó- 
itos posteriores de Swartkrans y Kromdraai es una forma mayor con un 
dimorfismo sexual más acusado. Los incisivos y caninos son muy peque- 
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hombre que lo separan de los otros primates. El descubrimiento de que 
las adaptaciones para vivir en las ramas de Hylobates, Pongo, y Pan se. 
deben a paralelismo evolutivo, y la existencia bastante temprana de gibon. 
inconfundibles ( Limnopithccus del Mioceno anterior) hace esta altemativ 
sumamente improbable. La segunda posibilidad es que la línea .de Jos _ho^ 
mínidas se ramificara después de la línea del gibón pero antes._de_que los 
póngidos se desdoblaran en las líneas que en su tiempo dieron lugar a Pan V 
y Pongo. El desdoblamiento entre homínidos y póngidos en este caso se,/; 1 : 
habría verificado en el Oligoceno posterior o en el Mioceno anterior aproa-; 
madamente hace unos 25-30 millones de años. La tercera posibilidad es 
que la línea de los homínidas se ramificará a partir de la línea de monos' 
africanos (chimpancé y gorila) en una fecha relativamente reciente mucho - 
después de que la línea de los póngidos se hubiera desdoblado en la rama -i-, 
asiática (Pongo) y la africana (Pan -f- Homo). No se conocen fósiles que 
aboguen claramente en favor de la segunda o de la tercera alternativa. 
Los géneros y especies cruciales pueden muy bien haber habitado los dos- 
cjues tropicales que no dejan un registro fósil abundante. La búsqueda®! 
del primer fósil inconfundiblemente homínida no ha terminado. Sin env p 
bargo, un análisis de las hemoglobinas (Zuckerkandl y col., 1960) ytdjyjp 
proteínas del suero (Goodman, 1962) demuestra concluyente que la terce- ; !. 
ra alternativa es la correcta. 

Tipos ele Homínidas ?■)- 


Existe una larga su. 1 lición de continuidad en el registro fósil entre el, 
Mioceno anterior de África oriental, con sus ricos depósitos de antropoides 
y el Pleistoceno anterior, rico en fósiles de homínidas. Los fósiles antropoi¬ 
des de los 20-25 millones de añu*s intermedios son o fragmentarios (Kenija- 
pithecus, Ramapithecus) o decididamente de póngidos. En consecuencia, ^ 
no se sabe por qué fases ha pasado la línea de los homínidas en las épocas *-, 
Miocena y Pliocena. Considerando lo primitivos que son los primeros ho- - 
mínidas conocidos de la Pleistocena puede sacarse la conclusión de que la 
evolución de los homínidas en el Terciario fue bastante lenta. ^ 

Dentro de la Pleistocena pueden distinguirse tres fases, bastante bien | 
definidas, de progreso homínida: 1) la fase Australopithecus del Villafran- . 
(juiano posterior de África, pero que cubre un a extensión considerable de.' 
tiempo; 2) el Homo erectus (“Pithecanth ropas”) fase del Pleistoceno medii 
en África, Europa y Asia; y 3) la fase Homo sapiens en el Pleistoceno p 
terior. Cada uno de estos tres grados se caracteriza por un tamaño disi 
tinto de cerebro, por otras características físicas y por ciertos instrumen 
de piedra (Washburn y Howell, 1960). . 




Los Austrolopithecus 
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ños, mientras los molares son grandes y existen crestas óseas acusadas en 
el cráneo, en particular en los machos adultos. 

No se sabe nada de la relación entre las dos formas, pero parecen perte¬ 
necer a dos líneas filáticas diferentes, Paranthropus, al parecer representa 
una línea lateral especializada, tal vez más vegetariana, que diverge más 
que Australopithecus del tipo humano. Leakey y col. (1961) descubrieron 
otro miembro del grupo Paranthropus en África oriental y le denomina¬ 
ron Zinjanthropus. Como se encontró en un lugar abierto (y no en una 
cueva) y estaba acompañado por muchos fósiles, su edad relativa puede 
darse con bastante exactitud como del Villafranquiano superior (contem¬ 
poráneo del Australopithecus de Africa del Sur o incluso un poco ante¬ 
rior). Lo que esto signifique en términos de cronología absoluta es todavía 
objeto de controversia. Los datos convencionales relativos al Viilafranquia- 
no superior señalan aproximadamente unos 600 000 años mientras que 
Evemden y Curtis (en Leakey y col., 1961) han calculado una edad de 
J / 50 000 años sobre la base del método del potasio-argon. Se han elevado 
objeciones a la exactitud de este método, de modo que hay que acoger 
el dato con reservas. Cualquiera que sea la fecha absoluta, el aspecto más 
importante de este fósil recientemente descubierto es su asociación con 
instrumentos de tierra del cultivo Oldowano (pre-Chelles-Acheulense) jun¬ 
to con señales de fabricación de utensilios: abundantes esquirlas residua¬ 
les y una piedra-martillo. Desgraciadamente, incluso esta asociación no 
es decisiva puesto que restos de esqueleto descubiertos más recientemente 
en los mismos estratos son de tipo Homo (Leakey, manuscrito). Sin duda, 
es más probable atribuir a una especie de Homo la fabricación de estos 
instrumentos que a Zinjanthropus. Instrumentos similares se han encon¬ 
trado en Sterkfontein en África del Sur, aunque ninguno se ha encontrado 
«n los estratos bajos más ricos en Australopithecus. Utensilios de esta cul¬ 
tura se han encontrado en muchas localidades del Pleistoceno inferior de 
África, siempre asociados con fauna viliafranquiana (Howell, 1959), pero 
no en ninguna parte fuera de África. Nuevos descubrimientos se suceden 
tan rápidamente que todo lo que se infiera puede desautorizarse por he¬ 
chos nuevos antes de imprimirse. Lo que parece bien establecido es que 
homínidos fabricantes de instrumentos se difundieron en el África vilia¬ 
franquiana, posiblemente de varias especies y con seguridad de numero¬ 
sas razas locales. 

Al llegar a este punto hay que decir algo acerca del tamaño general de 
estos primeros hombres-mono. Si se compara solamente sus cráneos y 
mandíbulas macizas y sus grandes dientes con los del hombre moderno 
pudiera sacarse la conclusión de que debían haber sido gigantes. Al des¬ 
cubrirse fragmentos de mandíbulas y dientes en el sudeste de Asia se 
describieron, de hecho como restos de gigantes (Weidenreich, 1945, 1946). 
Ahora que se ha dispuesto de suficiente material de esqueleto corporal es 
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evidente que el Australopithecus probablemente no excedía de 1,5 m de 
altura siendo probablemente algo más bajo que un bosquimano moderno. 
Estas pruebas contradicen claramenteJa noción popular de que el hombre 
desciende de una estirpe de gigantes. También niega la hipótesis de que 
el desplazamiento de los homínidas originales de un modo de vida más 
arbóreo a uno más terrestre hubiese sido forzado por un aumento exce¬ 
sivo de tamaño corporal. 

Los australopitecos son una extraordinaria mezcla de caracteres de 
mono y de caracteres humanos. La pelvis y las extremidades inferiores se 
asemejan mucho a los del hombre moderno (sin duda no son idénticas) 
lo que indica una locomoción esencialmente bípeda. Sin embargo, por sus 
pequeños cerebros y grandes mandíbulas se asemejan a los monos. El 
hedió de que la línea humana haya pasado por una fase similar no es 
nada improbable. De hecho, los australopitecos no poseen un solo carác- 
- tcr 0 combinación de caracteres que los descarte con claridad de la línea 
principal de la evolución humana. En lo que respecta a la admisión del 
genero Australopithecus depende algo de la evaluación de sus caracterís¬ 
ticas. Como realmente posee ya los caracteres morfológicos de Homo, como 
son postura erecta, caninos reducidos y premolares bicúspides, señalé en 
tiempos que, "ni incluso Australopithecus tiene pretensiones inequívocas 
«.le separación genérica” (Mayr, 1950a). Concuerdo ahora con los autores 
que desde entonces han señalado, no solamente que la locomoción erecta 
ora todavía imperfecta, sino también que la evolución tremenda del cere¬ 
bro desde el Australopithecus, que permitió al hombre entrar en un nicho 
tan completamente diferente, justifica plenamente la separación genérica. 
Aquí, como en otros casos, es importante no sólo contar ios caracteres, sino 
también ponderarlos. La evolución de cerebro justifica la separación gené- 
iica entre Australopithecus y Homo, cualquiera que sea la semejanza en 
otros caracteres. El Parantropus, nombre aquí usado en sentido vernáculo, 
difícilmente muestra respecto a Australopithecus el grado de diferencia 
necesario para justificar el rango genérico. 


Los pitecántropos 

El homínida fósil más famoso antes del descubrimiento de los Austra- 
lopithccus era Pithecanthropus. Haeckel troqueló iste nombre para el “es¬ 
labón perdido” y así estimuló en alto grado la imaginación de muchos jó¬ 
venes para -buscarlo. Un joven anatómico holandas, E. Dubois obtuvo un 
nombramiento de médico del ejército en las Indias orientales y pudo po¬ 
nerse en busca del eslabón perdido y, para sorpresa de todos, y probable¬ 
mente suya, realizo su intento. En 1891 encontró una bóveda craneana 
en 1 rinil, al este de Java, y al siguiente año, unos 15 ó 20 metros más 
alia, en el mismo depósito fluvial, un fémur y otros restos de esqueleto. La 
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publicación de Dubois sobre el Pithecanthropus erectus, de 1894, desenca¬ 
denó una de las controversias más^ardorosas en la historia de la añtropo- 
logía, rica en controversias cálidas. Unos autores consideraron, los restos 
como humanos, otros como antropoides. Los últimos estaban en desacuer¬ 
do respecto a si el parentesco era más íntimo con el orangután, con el 
gibón o con el chimpancé. En lo que respecta al fémur, la mayoría era de 
a opinión (¡ue no correspondía a la bóveda craneana porque era de “un 
tipo diferente”. Pithecanthrnpu • permaneció sujeto a controversia hasta von 
hoemgswald, que en los años de 1930 exploró sistemáticamente con enorme 
energía los lechos fósiles de Java y sacó a la luz muchos más ejemplares 
y. mucho mejores (Le Gros Clark, 1955). ' . 

El hombre de Java está tan próximo al hombre moderno en todos los 
caracteres anatómicos esenciales que no parece aconsejable situarlo en un 
genero distinto. Lo consideraremos como Homo erectus en la exposición 
que sigue. Algunos de los caracteres primitivos de esta forma son su frente 
baja la pequenez del cráneo en su coniunto. la alta línea de adherencia 
de los huesos occipitales, el fuerte borde supraorbital y lo pesado del 
cráneo. El carácter más importante es el pequeño tamaño del cerebro cine 
indica un volumen endocraneano de 775-1 000 cm 3 con un promedio que se 

calcula inferior a 900 cm 3 . Sin embargo, este volumen representa un enor¬ 
me avance sobre los australopitecos. 

El hombre de Java tuvo gran importancia en la historia del descubri¬ 
miento de los homínidas fósiles por ser el primer hombre fósil conocido 
fuera del margen de variación del Homo sapiens politípico (sensu lato). 
. nenas características que al principio se consideraron enigmáticas e in¬ 
congruentes, como la combinación de una mandíbula de mono y de un 
fémur casi moderno, se consideran completamente naturales hoy'que co¬ 
nocemos el Australopithecus. Tal vez el enigma mayor que resta acerca 

de Homo erectus sea su edad, si es sólo de la época Pleistocena media o 
si también vivía en la Pleistocena anterior. 

El hombre de Java y el hombre de Pekín (en un principio denominado 
maníhropus pekmensis ) se consideraron, durante mucho tiempo, los úni¬ 
cos representantes de la fase de Homo erectus de la evolución humana, 
iloy se comprueba que el famoso Homo lieidelbergensis (conocido por 
una sola mandíbula encontrada en Mauer cerca de Heidelberg, Alemania) 
a pesar de su aspecto más moderno es en líneas generales contemporá¬ 
neo del hombre de Java (fin del primer interglacial o comienzo del se¬ 
gundo glacial) y se superpone su margen de tiempo con el de los últimos 
australopitecos (Kromdraai). Que el hombre de Heidelberg constituye un 
tipo diferente de los pitecántropos asiáticos se aprecia por su combinación 
peculiar de mandíbula grande y dientes relativamente pequeños, casi “mo- 
c ernos . Sin embargo, tres mandíbulas encontradas por Arambourg (1955) 
en el norte de África (hombre de Temifine) concuerdan razonablemen- 
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Je, en sus caracteres principales, con el hombre de Pekín. ¿Qué razas de 
nomimdas existían en las regiones intermedias y cómo estaban relaciona¬ 
das con el “Telanthropus" (véase luego) de Sudáfrica? Ésta es una de las 
muchas cuestiones que sufrimos por no poder contestarlas. 

La fase de Homo erectus se caracteriza por un esqueleto óseo que, en 
cuanto sabemos, no difiere del hombre moderno en ningún carácter esen¬ 
cial. Difiere del hombre moderno en que. posee un cráneo y dentición más 
grande y cerebro menor (aunque al parecer el tamaño del cráneo se super¬ 
pone con variantes individuales normales del hombre moderno). Son dife¬ 
rencias de especie verdadera, pero sería difícil atribuirles rango genérico 
en una clasificación de vertebrados. La mayoría de los homínidas fósiles 
se.describen por anatómicos qué parecen haber pensado que todo ejem- 
par debe tener una combinación de dos nombres distintos equivalentes al 
nombre y apellido actuales. En el mejor de los casos consignan en una 
nota al pie que sus Palcoanthropus , Africanthropus o Meganthropus no 
deben considerarse equivalentes a los nombres genéricos de los zoólogos. 
Esto no es una excusa. Los nombres genéricos, los nombres específicos y 
os nombres subespecíficos indican niveles distintivos, sistemáticos y evolu¬ 
tivos, y solo puede resultar confusión de que cada especie o raza, en el 
tiempo y en el espacio, se designe como un género distinto. Repito que 

ciesde un punto de vista zoológico no veo razón para considerar al hom¬ 
bre de Java como un género aparte. 

4 ENDENCIAS EVOLUTIVAS DE LA LÍNEA HOMÍNIDA 

Cuando comparamos los antropoides del comienzo del Mioceno con 
los australopitecos, pitecántropos y el hombre moderno, se nos impone 
una manifiesta serie evolutiva, a pesar de las grandes lagunas en nuestro 
conocimiento. 1 ara alcanzar el rango de Homo sapiens los antepasados del 
hombre han pasado por una serie de etapas que intentaré caracterizar. 0 

Locomoción bípeda ij uso de utensilios 

Al parecer ninguno de los antropoides de mediados del Terciario eran 
habitantes especializados para bracear por las ramas y los antepasados 
del hombre de este período es de suponer que se movieran de modo aná- 
iogo a como lo hacen la mayoría de los monos cercopitccoides (sin espe¬ 
cializar) de la actualidad, completamente adaptados a la vida arbórea pero 
de un modo general y no especializado. La adquisición de la postura erec¬ 
ta y de m locomoción bípeda fue el acontecimiento clave en la evolución 
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de la línea de los homínidas (desgraciadamente, sin documentar por prue¬ 
bas fósiles). Sin duda, todos los. antropoides son capaces del caminar bí¬ 
pedo pero su postura erecta difiere de la del hombre en muchos respectos. 

Se necesita una serie de desplazamientos de estructura, en particular un 
desplazamiento del ligamiento del glúteo máximo (Washburn, 19o0 para 
conseguir el tipo determinado de pie y de locomoción erecta característi¬ 
cos del hombre. La locomoción bípeda es, en conjunto, una forma de loco¬ 
moción relativamente ineficaz para un mamífero. Sus ventajas muy bien 
examinadas por Bartholomew y Birdsell (1953), no solamente abren el ha¬ 
bitat terrestre a una criatura anteriormente arbórea, sino, lo que es mas 
importante, liberan parcialmente las extremidades anteriores para otras 
funciones. Permitió el uso de las manos para la manipulación eficaz de 

utensilios ventajosos como piedras, palos o huesos. 

Se ha pretendido que el uso diestro de utensilios hubo de ejercer una 
fuerte presión de selección en favor del aumento del tamaño de cerebro 
hasta que el cerebro fue lo suficientemente grande para capacitar a su 
poseedor para fabricar por sí mismo sus útiles. El descubrimiento de cul¬ 
turas de piedra en homínidas de cerebro bastante pequeño nos obliga a 
modificar nuestras ideas. Hoy parece probable que el uso de utensilios 
sea un carácter homínida antiguo, supuesto defendido por la facilidad con 
la que, por ejemplo, los chimpancés los adoptan. En lugar de pensar 
que el bipedalismo haya permitido que las manos puedan ejercer otras 
funciones comienza a sospecharse que el bipedalismo tal vez se haya per¬ 
feccionado aceleradamente por la preocupación de dedicar la extremidad 
a otra función, la de la “manipulación”. El uso, y tal vez incluso la fabrica¬ 
ción, de utensilios sencillos no parece requerir un gran aumento en capa¬ 
cidad craneana, ni necesita una reconstrucción principal de la extremidad 
anterior. El brazo y la mano cambiaron muy poco desde el tiempo en que 
la mano se utilizó principalmente para agarrar una rama hasta el mo¬ 
mento en que se utilizó para tocar el piano o para reparar un reloj fino. 

Algunos antropólogos pasan por alto la frecuencia del uso de utensilios 
en el reino animal. “No sólo los otros primates usan útiles —el uso de 
palos y de piedras por los chimpancés y por los babuinos es en general 
familiar— sino por animales en que tan poco se pensaría como la nutria 
y uno de los pinzones de las Galápagos, que de una manera rutinaria 
utiliza piedras o palos para conseguir alimento” (Bartholomew y Bird- 
sell, 1953). Todo naturalista puede citar muchos casos mas, como los tilo- 
rrincos, que utilizan pinceles, las arañas que utilizan redes, las avispas que 
endurecen el suelo que recubre sus nidos introduciendo en ellos guija¬ 
rros, etc. En la mayoría de estos casos el uso del utensilio es o sumamente 
incidental (como sucede con los tilorrincos) o es el componente de una 
pauta de conducta única bastante rígida. En el caso del hombre existe o 
existía una correlación directa entre la supervivencia y la habilidad en 
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el uso de los utensilios. Bartholomew y Birdsell tienen razón al decir 
que el hombre es el único mamífero que continuamente depende de uten¬ 
silios para sobrevivir. Su dependencia del uso aprendido de éstos implica 
el desarrollo de una posibilidad de conducta previamente inexplotada, lo 
que desencadena presiones de selección totalmente nuevas. 

Tamaño de cerebro y lenguaje 

El supuesto de que homínidas de cerebro bastante pequeño eran fabri¬ 
cantes y usuarios expertos de utensilios planteó, al principio, la cuestión 
de la naturaleza de la tremenda presión de selección que provocó un 
aumento del tamaño del cerebro durante la Pleistocena media a una ve¬ 
locidad sin precedentes (Haldane, 1949b). La capacidad craneana media 
se elevó desde 1 OCX) a 1400 cm 3 en menos de un millón de años. Un 
cuadro aproximado de esta evolución resulta de una lista de capacidades 
craneales (omitiendo valores extremos): 

Chimpancé y gorila 325 - 650 cm 3 

Australopitecos 450-__650 

Hombre de Java 800- 1000 

Hombre de Pekín 900 - 1 100 ” 

Hombre de Neanderthal y Moderno 1 200 - 1 600 ” 

Parece probable que la capacidad de hacer utensilios contribuyera mu¬ 
cho menos a esta presión de selección que la necesidad de un sistema 
de comunicación eficaz, es decir, la palabra. La previsión y la capacidad de 
dirección se exaltaría mucho por una capacidad para la comunicación 
articulada. Muchos aspectos de la inteligencia y del planeamiento hubie¬ 
ran tenido poco valor de supervivencia sin un medio de comunicación 
mucho más eficaz que el de los monos antropoides. Luego se considerará 
el posible papel de la estructura familiar de los primeros homínidas en 
la aceleración de la evolución del cerebro. 

La línea de los homínidas estaba preadaptada para el desarrollo del 
lenguaje, gracias a la posición baja de la laringe, a la forma oval de la fila 
de dientes, a la ausencia de diastemas entre los dientes, a la separación 
del hioides y el cartílago laríngeo, a la movilidad general de la lengua y 
a la bóveda del paladar (Kipp, 1955). La transferencia de la función de 
coger el alimento desde el hocico a las manos facilitó más la cspecializa- 
ción de la boca como órgano del lenguaje. El lenguaje no se fosiliza y 
todo cuanto podemos decir de él es pura conjetura. Sin embargo, es evi¬ 
dente que una capacidad superior de comunicación y la posesión de fun¬ 
ciones cerebrales asociadas para hacer óptimamente eficaz tal comunica¬ 
ción contribuirían enormemente a la adaptación. La evolución de los 
homínidas es un ejemplo impresionante de la reacción en cadena de cam- 
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bio evolutivo que resulta de innovaciones clave como el bipedalismo y 
el lenguaje. 

El aumento de tamaño del cerebro forzó a una reconstrucción com¬ 
pleta del cráneo que se vio favorecida por otros dos desarrollos. Uno es 
el desplazamiento hacia delante del punto de apoyo del cráneo correlacio¬ 
nado con la postura erecta. El otro es una disminución de la presión de 
selección en favor de mandíbulas fuertes y de dientes grandes, dismi¬ 
nución correlacionada con el alimento preparado (utensilios, cocción, mo¬ 
dificación de la dieta) y con los nuevos medios de ataque y defensa (armas) 
hechas posibles por el aumento de tamaño del cerebro. Todo esto se tra¬ 
dujo en una reducción de las mandíbulas, dientes y toda la parte facial 
del cráneo, en tanto que simultáneamente se dilató la parte cerebral del 
cráneo. Se tradujo también en una reducción de los músculos faciales y 
todas las crestas y bordes óseos a los que se adhieren estos músculos. La 
comprensión de estas tendencias se ha retrasado mucho por diversas teo¬ 
rías con prejuicios tipológicos y ortogenéticos. 

Una de estas teorías erróneas es la hipótesis de la “fetalización” de 
bolk. Partiendo de la observación de que el hombre adulto carece de las 
especializaciones excesivas de los antropoides adultos machos (con sus enor¬ 
mes crestas oseas, pesadas mandíbulas y grandes caninos) y que en estas 
estructuras el hombre se parece más a los antropoides jóvenes, Bolk pro¬ 
pone que el hombre adulto ha vuelto —morfológicamente— a la condi¬ 
ción fetal de sus antepasados debido a un retardo de ontogenia. Esta teo¬ 
ría de que la línea homínida ha pasado por una fase gorila-orangután y 
desde entonces se ha “fetalizado” no está confirmada por los hechos cono¬ 
cidos. El cerebro progresa en la ontogenia en todos los mamíferos. De 
hecho, como los niños humanos poseen unos cerebros tan extraordinaria¬ 
mente grandes, pudiera decirse exactamente lo opuesto de lo que (feria 
Bolk y aseverar que se han “adultizado”. La hipótesis de la fetalización 
no sólo está en conflicto con la teoría evolutiva, sino que investiga¬ 
ciones detalladas de Weidenreich (1941), Kummer (1953), y Starck (1960, 
1962) han mostrado que la contradicen los hechos anatómicos. La evolu¬ 
ción del fenotipo humano es exactamente lo que cabría esperar de an 
compromiso entre varias presiones de selección. Ningún clan vital miste¬ 
rioso ha dirigido las tendencias observadas. 

Evolución de la conducta 

En todos los animales superiores, y más notoriamente en el hombre, 
se ha mantenido una tendencia hacia la sustitución de las pautas de con¬ 
ducta determinadas genéticamente de modo rígido por la conducta some¬ 
tida a aprendizaje y condicionamiento. El programa “cerrado” de infor¬ 
mación genética se ha visto sustituido de modo creciente, en el curso de 
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esta evolución, por un programa “abierto”, un programa constituido de 
modo que puede incorporarse nueva información. En otras palabras, la 
conducta del fenotipo no está ya determinada genéticamente de modo 
absoluto sino que. en grado mayor o menor, es resultado de aprendizaje 
y educación. 

Esto no sólo implica una capacidad de aprendizaje, sino, como Wad- 
dington (1960b) ha destacado correctamente, supone también una aptitud 
para aceptar la autoridad: “El niño recién nacido ha de estar dispuesto a 
creer lo que se le dice”. Este sistema de determinación no genética del 
fenotipo de conducta es lo que permite el desarrollo de dogmas religiosos 
(basados en revelación) y de códigos éticos. La capacidad de aceptar con¬ 
ceptos, dogmas, y códigos de conducta es una de las numerosas formas de 
ser conformada la mente. Cuanto mayor sea el cuidado y educación, de los 
padres y mas desarrollados estén los medios de comunicación, más impor¬ 
tante llega a ser “la impresión conceptual”. La aceptación de sistemas 
éticos y de religiones es un testimonio importante de esto así como el 
éxito de los demagogos y de los medios masivos. 


Evolución en mosaico 


La evolución de los homínidas constituye una demostración casi clá¬ 
sica de evolución en mosaico. Cada órgano y cada sistema de órganos 
tienen su propia velocidad y pauta de evolución (Mayr, 1950a). El bipeda¬ 
lismo y el uso de las manos vinieron primero y la reconstrucción resul¬ 
tante de la pelvis y de las extremidades había terminado cuando apenas 
se había iniciado el aumento de cerebro y la reorganización del cráneo. 
Por este motivo sería completamente equivocado reconstruir el eslabón per¬ 
dido haciendo de él un intermedio exacto entre el hombre vivo y el chim¬ 
pancé. Por ello es erróneo decir que “el Australopithecus no puede ser 
un homínida porque además de ciertos caracteres de homínida es dema¬ 
siado análogo a un mono”. Equivale a decir que el Archaeopten/x no pue¬ 
de ser un eslabón entre reptiles y aves porque, aunque posee plumas, tiene 
demasiados caracteres de reptil. La evolución en mosaico es la forma ca¬ 
racterística de evolución de todos los tipos que se desplazan a una nueva 
zona adaptativa (Capítulo XIX). 


Debe destacarse di modo gradual de transformarse en hombre su ante¬ 
cesor en oposición a las tentativas continuas de presentar el origen del 
hombre como un fenómeno en un solo peldaño. ¿Qué etapa de este oro- 
ceso continuo se tomará de modo arbitrario para designar el “real” origen 
del hombre.-' ¿Sería el punto en que se ramifica su estirpe de la de los 
pungidos, o el primer fabricante de utensilios, o el uso de fuego, o un 
desarrollo del habla indicado por un tamaño de cerebro de 1 000 cm 3 . o 
al alcanzar 1 500 cm 3 ? En la historia de los homínidos no hay un solo 
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“eslabón perdido” sino toda una serie de grados de “eslabones perdidos . 
La completa futilidad de interpretar el origen del hombre como el resul¬ 
tado de un salto se impone a la luz de estas consideraciones. 

Especiación de los homínidas 

Era imposible entender la filogenia humana mientras los gestos fósiles 
de los antepasados del hombre se consideraron meros “tipos” anatómicos. 
Los fósiles bautizados (¡y todo fósil lo era!) se situaban en una serie 
morfológica, y todo ejemplar que estaba especializado de algún modo 
se denominaba “rama lateral aberrante”. El estudio de la variación geográ¬ 
fica de los animales y una nueva visión del proceso de la especiación 
han introducido en el estudio del hombre fósil, nuevos conceptos que han 
logrado simplificar el cuadro general y permitir un planteamiento mas 
claro de los problemas sin resolver. El progreso conceptual más importante 
es considerar los fósiles homínidas como ejemplos de poblaciones con 
una distribución definida en el espacio y el tiempo (más que como tipos 
anatómicos). Además, como el hombre reciente es una especie po.¡tí¬ 
pica y la mayoría de los mamíferos son politípicos, puede suponerse 
que las especies de homínidas fósiles fueron análogamente politipicas. 
Debemos suponer, además, que a lo largo de la historia de los homí¬ 
nidas algunas de las ínsulas geográficas (Capítulo XIII) alcanzaron rango 
de especie (aislamiento en la reproducción) y entonces fueron capaces de 
superponerse o de exterminar especies hermanas. Finalmente hemos de su¬ 
poner que las velocidades de cambio filático difieren en los diversas ínsu¬ 
las de una especie politípica, como sucede en las especies politipicas de 
animales vivos, de modo que había razas avanzadas y retrasadas contem¬ 
poráneas. Aplicando todos estos principios a los fósiles conocidos de 
homínidas, ¿qué nos enseñan de la especiación en la linea filática de los 

homínidas? , 

La base de toda interpretación científica es la regla de la economía 

que pide en cada caso la explicación más sencilla que concuerde con 
los hechos. En lo que respecta a los homínidas fósiles, el supuesto mas 
sencillo sería que, en un momento dado, sólo existió una sola especie 
politípica de homínidos y que la variedad de tipos observados es mera¬ 
mente resultado de variación individual y geográfica. Veamos ahora con 
qué dificultades tropieza este modelo simplificado. 
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semejanzas y diferencias de mi tratamiento paralelo del tema. v 
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Compatibilidad homínida 

El hombre moderno se acerca cada vez más al estado de una especie 
panmixta. Por el contrario el flujo de genes en los primeros homínidas 
ha tenido que ser escaso. El hombre fósil constaba de numerosos grupos 
de familias localizados y ele pequeñas bandas, aisladas por numerosas 
barreras geográficas y ecológicas. Existía probablemente muy poca mezcla 
entre bandas vecinas y la diferenciación local ha debido ser alta, al menos 
en los niveles de australopitecos y pitecántropos. Se supone, y los pocos 
hechos disponibles lo confirman, que las poblaciones alopátridas de los 
primeros homínidas diferían mucho más entre ellas que las razas del 
hombre moderno. No se sabe si alcanzaron o no un nivel de diferencia 
que justifique el rango de especie. Es evidente que jamas alcanzaron un 
grado de compatibilidad ecológica (Capítulo IV) que hubiera permitido 
que coexistieran como simpátridas. 

Esta incompatibilidad ecológica de los homínidos entre sí es una de 
las razones de nuestras dificultades taxonómicas. Dos causas enteramente 
diferentes pueden haber sido la causa de la exclusión geográfica de dos 
formas íntimamente emparentadas: eran o subespecies o especies verda¬ 
deras pero ecológicamente incompatibles. Ambos factores parecen contri¬ 
buir a la extrema rareza con que dos tipos diferentes de homínidas fósiles 
se han encontrado en el mismo lugar. Australopithecus y Paranthropus 
se excluyen entre sí completamente en los lugares conocidos del sur de 
Africa, aunque la diferencia en su. dentición sugiere que han podido 
tener considerables diferencias en la dieta. Sin embargo, Paranthropus, 
coexistió con un australopiteco en Oldoway y con Telanthropus (¿Homo 
crecíus?) en Swartkrans en situaciones en que podrían haber sido concu¬ 
rrentes. Todavía menos conocido es la coexistencia aparente de Megan- 
thropus (¿Paranthropus?) y el Homo erectus en el Pleistoceno medio de 
Java. Todos estos casos de dos especies de homínidos simpátridas parten 
del Pleistoceno anterior (o medio inicial). Estoy de acuerdo con Washburn 
y Howell (1960) que dicen: “Si estas criaturas hubieran sido exclusiva¬ 
mente cazadores, como sucedía en los pueblos de Pleistoceno posterioi, 
la presencia de dos especies en un mismo lugar hubiera sido muy impro¬ 
bable”. En el Pleistoceno posterior tales tipos relativamente diferentes 
han sido contemporáneos, como el hombre de Java y el hombre de Hei- 
delberg y como el hombre de Neanderthal y el hombre reciente, pero 
nunca en el mismo lugar. Sus estados taxonómicos no pueden deducirse 
de su sustitución geográfica o de su diferencia morfológica, sino sólo de la 
presencia o ausencia de poblaciones intermedias. 

Australopitecos. Los australopitecos al parecer se extendieron por África 
durante la parte ultima del período Villafranquiano, a juzgar por la distri¬ 
bución de los restos pre-Chelles-Acheulenses que los caracterizan (Howell, 
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1959). Sin embargo, sólo poseemos fósiles del este de África (“ Zinjan- 
thropus") y dos series procedentes de África del Sur, una primera (. Australo - 
pithecus) y una posterior ( Paranthropus ). Los dos tipos sudafricanos, aunque 
no se encuentren en los mismos depósitos, son suficientemente distintos para 
ser considerados como especies diferentes. La posterior, Paranthropus, 
con su poderosa dentición y musculatura mandibular, parece menos humana 
(pie la anterior y es probablemente una rama lateral. “Zinjantro pus” , con 
su dentición muy semejante, parece que no puede separarse de Paran- 
lliropus, y Paranthropus puede muy bien reunirse en el mismo género 
(pie Australopitecus. Aunque considero muy probable que el hombre 
haya pasado por una fase de australopiteco, es improbable que una 
población sudafricana sea ancestral de los tipos más avanzados. Hay que 
suponer que han existido diferencias morfológicas' considerables entre 
poblaciones extremas del complejo difundido y politípico Australopitecus. 
El denominado africanus, por ser una forma periférica de África del Sur, 
puede muy bien haber sido una de las razas más extremas y aberrantes 
de la especie. La población que dio lugar al grado inmediato superior de 
homínida, probablemente vivió en otro lugar, tal vez en Etiopía, Marrue¬ 
cos o al este del Mediterráneo y podría haber sido más similar a Homo 
erectus. El reciente descubrimiento de Leakey de un tipo análogo a Homo 
en el estrato Zinjanthropus ” de Olduvay demuestra concluyentemente 
(pie la separación de Homo y Australopitecus debe haberse verificado 
en un período anterior. Sin embargo, el antepasado común ha debido 
tener carácter de australopiteco. 

Hay otras dos complicaciones. Se han encontrado en Java fragmentos 
de mandíbulas homínidas gigantes (“ Meganthropus”) que Robinson (1955) 
atribuye al Paranthropus. Sin embargo se necesitan mejores-ejemplares 
antes de considerar establecido el estatus taxonómico de Meganthropus. 
Finalmente en Swartkrans, entre más de 300 ejemplares de Paranthropus, 
se han encontrado cinco fragmentos de una forma menor (“ Telanthropus ”) 
(pie pertenecen evidentemente a otra especie. No difieren claramente de 
Homo erectus; en particular, es sumamente sugestiva su semejanza a la 
mandíbula de Heidelberg, y no son muy distintos de Australopitecus 
africanus. 

Pitecántropos. A medida que los homínidas remontaban la escala evolu¬ 
tiva se hacían más móviles y formaban grupos sociales mayores. Se hicieron 
más independientes del ambiente y de las barreras ecológicas. Todo ello 
favoreció el flujo de genes dentro de las especies politípicas y disminuyó la 
probabilidad de una especiación con éxito. 

El hombre de Pekín originalmente se consideró como un género distinto, 
Sinanthropus. Ahora se está de acuerdo en general en que no difiere, en 
género, del hombre de Java, y de hecho está poco justificado separarlo 
incluso como especie. Coincide con el hombre de Java en tantos aspectos 
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-que lo mejor es considerarlo dentro de una sola especie politípica y 
designar al hombre de Pekín como Homo erectus pekinensis. No es sóío 
una subespecie geográfica sino también cronológica por haber vivido 
algo después, en la época Pleistocena, que el hombre de Java. 

Estos pitecántropos del este de Asia vivieron a mediados de la Pleis¬ 
tocena y el hombre de Heildelberg así como el hombre de Ternifine 
(Argelia) pertenecen al mismo período. No se sabe lo bastante de estos 


representantes occidentales para sacar conclusiones definitivas. Los uten- 
silios de mediados de la Pleistocena encontrados en África, Europa y oeste 
de Asia difieren de los del este de Asia; lo que indica una falta de flu¬ 
jo de genes pero no necesariamente demuestra separación específica. Las 
mandíbulas del hombre de Ternifine (“ Atlantliropus”) son bastante seme¬ 
jantes a las del hombre de Pekín en tanto que el hombre de Heidelberg 
tiene dientes notablemente pequeños para su gran mandíbula. La variación 
morfológica total a mediados del Pleistoceno es mucho menor que la que 
existía en el Villafranquiano, pero la relación biológica de las diversas po¬ 
blaciones representadas por los fósiles sigue siendo bastante oscura. Deben 
haber existido poblaciones de pitecántropos en el Antiguo Continente que 
se desplazaron desde el Atlántico al Pacífico pero sólo ulteriores descubri¬ 
mientos podrán decidir si formaron o no un gradiente prácticamente 
ininterrumpido entre el hombre de Heidelberg y el hombre de Pekín. La 
relación de los pitecántropos africanos es todavía más oscura. 


Ilomo sapiens. Hay descubrimientos de antes del segundo intergla¬ 
cial extrañamente análogos al hombre reciente, o tal vez con más preci¬ 
sión que reúnen caracteres del hombre reciente y del hombre de Neander¬ 
thal ^wanscomhe y Steinheim. Pueden ser restos de una especie politípica 
difundida que dio origen tanto al hombre de Neanderthal como al hombre 


reciente, lo que se ha sugerido repetidamente. No se conoce ningún 
hecho (pie desmienta claramente esta posibilidad y los “primeros” Nean-' 
derthal, los del interglacial Riss-Würm, son en efecto bastante más pare-’ 
culos al sapiens que los Neanderthal posteriores “clásicos” de la primera 
fase de la glaciación de Würm. 

El hombre de Neanderthal ha constituido durante largo tiempo motivo 
de disputa (ílowell, 1957). Hay quienes lo consideran la fase de bruto por 
que el hombre pasó en su camino antes de hacerse sapiens. Sin embargo, 
todas las pruebas indican que el Neanderthal no se transformó gradual¬ 
mente en el hombre reciente, sino que lo hizo bastante rápidamente antes 
o durante la primera fase interglacial de Würm. El otro extremo es negar 
toda relación entre los dos tipos de Homo y considerar a Neanderthal una 
rama lateral aberrante de la estirpe homínida que vivió como especie 
verdadera simpátrida junto a Homo sapiens. Esta alternativa no parece 
de acuerdo con los hechos. Aunque Neanderthal difiere de sapiens en 
varios caracteres del cráneo, como son una bóveda craneana más plana, 
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un occipucio protuberante en forma de bollo, mandíbulas acusadamente 
prominentes, virtual falta de barbilla, fuerte ligamento de los músculos 
al hueso occipital, inmensos bordes supraorbitales, órbitas muy grandes, 

V poderosa mandíbula, posee una capacidad craneana al menos tan grande 
como la del hombre reciente y una cultura paleolítica muy desarrollada. 
Todavía más importante es el cuadro de la distribución. ‘No hay ni un 
sólo lugar del Paleolítico donde Neanderthal aparezca junto al hombre 
moderno. Neanderthal, en conjunto, es un tipo occidental, con su centro 
de distribución en Europa, aunque algunos descubrimientos del norte de 
África, de Palestina (Tabun) Irak (Shanidar) y Turquestán (Teshik-Tash) 
dilaten ampliamente su área de distribución. Cuando sólo se conocían los 
lugares clásicos del hombre de Neanderthal, se estaba tentado de consi¬ 
derarlo como un ecotipo ártico, el “esquimal” de la primera fase de la 
glaciación de Würm. Sin embargo, los descubrimientos del sur y este 
del Mediterráneo desmienten este supuesto. Aun así, por la falta de 
simpatrismo, pudiera haber sido un representante geográfico más nórdico 
y occidental de Homo sapiens sapiens. La progresión con el tiempo desde 
Steinheim a través de Fontechevade, Ehringsdorf y Sacco-Pastore al Nean¬ 
derthal clásico muestra que los Neanderthal no son primitivos. Estoy de 
acuerdo con Ilowell (1952), que “está convencido de que, al menos en la 
estructura del esqueleto facial y base del cráneo del Neanderthal clásico 
han actuado las fuerzas selectivas que han sido el factor evolutivo prin¬ 
cipal’'. 

Si esta raza geográfica adaptada climáticamente, de la región Paleártica, 
ha alcanzado o no el rango de especie es uno de los principales problemas 
de Neanderthal. El destino final de este tipo es igualmente enigmático. 
Donde se encuentra, está asociado con utensilios de una cultura de lascas 
(Musteriano). Se vio reemplazado bruscamente por el Homo sapiens sa¬ 
piens moderno típico, asociado con una cultura de hojas con una de los 
bordes romos (Perigordiano). En Europa no hay pruebas claras de hibri¬ 
dación entre el Neanderthal y los invasores. Se desconoce si Neanderthal 
se había extinguido antes de la llegada del hombre de Cro-Magnon o si 
éste lo exterminó. Los restos de Neanderthal pueden haber sido absorbidos 
por Cro-Magnon sin haber dejado rastros apreciables. Para añadir difi¬ 
cultades hay algunos depósitos en los que la cultura de lascas parece 
haber evolucionado a culturas de hojas o haber sido contemporáneas de 
ellas (Bordes, 1960). Desgraciadamente no aparecen restos fósiles en estos 
lugares. 

Las mejores pruebas de mezcla proceden de las dos cavernas del monte 
Carmelo en Palestina. Ambas cavernas estaban habitadas al comienzo de 
la glaciación de Würm. La caverna más antigua (Tabun) estaba habitada 
por Neanderthal que tenían una ligera mezcla de caracteres modernos, 
v la caverna más reciente (Skhul) por una población esencialmente mo¬ 



derna con caracteres peanderthaloides manifiestos. La fecha es demasiado 
tardía para que estas poblaciones hayan pertenecido al tronco ancestral 
que dio lugar a la vez al hombre de Neanderthal y al hombre reciente. 
Las diferencias entre Tabun y Skhul son demasiado grandes para que las 
cavernas hayan estado habitadas por una sola población procedente de 
la región de intergradación geográfica entre Neanderthal y hombre re¬ 
ciente, aunque así haya podido ser para la población de Skhul. La hibri¬ 
dación entre el hombre de Cro-Magnon invasor y los restos de Nean¬ 
derthal constituye tal vez la interpretación más plausible para la población 
de Skhul, mientras que no hay ninguna razón para no considerar a la de 
Tabun como una población Neanderthal regular, en vista de su seme¬ 
janza con ejemplares de Shanidar (Stewart, 1960). 

Si la forma del cráneo de Neanderthal tiene un significado adaptativo 
especial (si bien, ¿cuál es éste?), ha podido producirse evolutivamente 
varias veces con independencia. Dos denominados Neanderthaloides, el 
hombre de Rodesia en África y el hombre de Solo en Java, comparten los 
arcos supraorbitales grandes, pero difieren mucho en otros caracteres del 
cráneo. No parecen estar emparentados con el Neanderthal de Europa y 
del oeste de Asia. Sin embargo, la solución del problema de Neanderthal 
no resuelve el problema del origen de Homo sapiens sapiens. Debe ha¬ 
berse originado en un principio en alguna ínsula de África o Asia; pero 
¿donde? ¿en Etiopia, en Arabia, en la India? Lo que sabemos' es que 
bruscamente salió de su aislamiento e invadió Europa hace unos 35 000 
anos. Un solo descubrimiento feliz puede bastar para poner término a 
nuestro esfuerzo especulativo. 


La especie politípica Homo sapiens 

Todos los diferentes tipos de hombre vivo sobre la haz de la tierra 
pertenecen a una sola especie. Forman una sola serie de acervos de genes 
intercomunicantes. De hecho, las diversas razas de hombres difieren menos 
cnlre sí que las subespecies de muchas especies politípicas de animales. 
Sin embargo, unos cuantos individuos desorientados han aplicado una 
definición de especie tipológica al hombre y lo han dividido en cinco o 
seis especies distintas usando criterios artificiales como son el color blan¬ 
co, amarillo, rojo o negro de la piel. Tal división, no sólo deja una parte 
considerable de la humanidad sin clasificar como formas intermedias o 
como restos primitivos, sino que es completamente contraria al concepto de 
especie biológica (Capítulos Íl y XII). No hay ningún mecanismo de aisla¬ 
miento genético que separe ninguna de las razas de la humanidad e incluso 
las barreras sociales funcionan ineficazmente cuando se ponen en contacto 
diferentes razas. 
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Con frecuencia hay quien se pregunta si el hombre se encuentra en 
proceso de especiación y si las razas humanas deben considerarse especies 
incipientes. Al intentar responder a esta' cuestión, debe tenerse presente 
que los homínidas ocupan una de las zonas adaptativas más espectacu¬ 
larmente distintivas de la tierra. En el reino animal la invasión de una 
nueva zona adaptativa suele traducirse en un brote de radiación adapta- 
tiva hacia el interior de varios subnichos. Esto no ha sucedido en la 
historia de la familia Hominidae. Mayr (1950a) ha señalado que esta 
incapacidad del hombre de especiarse se debe a dos causas. “Me parece 
que una razón es la gran diversidad ecológica del hombre. El hombre, 
por así decirlo, se ha especializado en desespecializarse. El hombre ocupa 
más nichos ecológicos distintos que ningún animal conocido. Si la especie 
humana hombre sola ocupa con éxito todos los nichos que se abren para 
las criaturas analogas a Homo, es evidente que no puede especiarse.” 
La segunda razón es que los mecanismos de aislamiento en los homínidas, 
al parecer, se desarrollan lentamente. Hay muchas ínsulas en la especie 
politípica Homo sapiens y en las especies ancestrales, pero el aislamiento 
nunca se ha prolongado lo bastante para que se hayan perfeccionado los 
mecanismos de aislamiento. La gran movilidad del hombre y su indepen¬ 
dencia del medio han hecho imposible el perfeccionamiento de aisla¬ 
mientos geográficos. En consecuencia, todas las partes del globo, incluyendo 
todas las zonas climáticas, están hoy ocupadas por una sola especie. ¿Qué 
otra especie animal incluye poblaciones adaptadas al Ártico y a la vez al 
Irópico y que varíen desde ser vegetarianas casi puras a carnívoras casi 
puras? La probabilidad de que el hombre se fragmente en varias especies 
se ha hecho cada vez menor con el constante perfeccionamiento de la 
comunicación y medios de transporte. La cohesión interna del sistema 
genético del hombre se refuerza constantemente. 

Las razas humanas 

Hasta hoy no hay acuerdo sobre la clasificación formal de las subdi¬ 
visiones de Homo sapiens. De dos tratados sumamente competentes de 
las razas humanas, los dos publicados en 1950, uno (Boyd, 1950) reconoce 
6 razas y el otro (Coon y col., 1950) admite 30. Ambas clasificaciones son 
igualmente correctas, y, sin embargo, ni la división en 30 razas es exhaus¬ 
tiva. La raza numero 9 ( Negrito”) de Coon y col. agrupa numerosas 
poblaciones residuales desde el Congo, en África, al sudeste de Asia, 
Filipinas y Nueva Guinea, poblaciones que (caso de estar relacionadas de 
algún modo) lo están menos íntimamente entre sí que las cuatro razas 
europeas, admitidas por estos autores. Lo mismo puede decirse, en menor 
grado, de casi todas las razas restantes. Existen grupos colectivos de 
poblaciones más o menos diferenciadas. Incluso la admisión por Lund- 
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nam (1952) de 3/ razas y unas 30 subrazas más, contiene varios grupos 
heterogéneos y, sin embargo, esto no constituye sino una de las dificulta¬ 
des. Todas estas razas son razas contemporáneas del hombre reciente. 
M retrocedemos en la historia, encontramos subdivisiones cronológicas de 
Horno sapiens como tal, por ejemplo el hombre de Cro-Magnon o, más 
diferenciado, el de Neanderthal y, finalmente, el de Steinheim-Swanscom- 
be, el Homo mas primitivo que no puede separarse claramente de la 
especie politípica Homo sapiens. Biológicamente es imposible precisar 
cuantas subespecies y razas de hombre hay que admitir. El punto esen¬ 
cial es reconocer la continuidad genética y biológica de todos estos acervos 
de genes, localizados en espacio y tiempo, y admitir el significado bio- 
Jogico de sus adaptaciones y especializaciones. 

Adaptabilidad de las razas humanas 

Ln gran componente de la variación geográfica de los animales es 
adaptativo, es decir, cada raza local está en mayor o menor grado adap¬ 
tada a las condiciones de clima o a otras condiciones ambientales de la 
región en que se da (Capítulo XI). No hay razón para que el hombre 
hubiera de ser inmune a este tipo de selección natural y, sin embargo, 
iay numerosos autores que atribuyen las diferencias entre razas humanas 
a accidentes de la variación". Puede demostrarse lo contrario, y Coon, 
ain y Birdsell (1950) y Lundman (1952) han acumulado gran cantidad 
de pruebas de direcciones de variación adaptativa en razas humanas. La 
pigmentación es, casi sin excepción más intensa en los trópicos húmedos 
que en las regiones más áridas y frías (regla de Gloger). Las partes sobre- ' 
salientes del cuerpo y la superficie corporal que irradia calor en su con¬ 
junto disminuyen en las razas expuestas a la dura acción de inviernos 
fríos (Asia central, Ártico), mientras que la tendencia opuesta puede obser¬ 
varse en tribus que viven en las sabanas subtropical y tropical; poseen 
cuerpos relativamente pequeños con extremidades largas. El efecto de la 
selección es particularmente notorio donde un mismo grupo racial ha 
invadido diferentes zonas climáticas, como los indios americanos, de Tierra 
de Fuego y del valle del Amazonas. Otro caso es el de los Japones en el 
norte de Escandinavia. Por sus grupos sanguíneos, altura del rostro y otros 
caracteres pueden diagnosticarse bastante concluyentemente como raza 
europea; y, sin embargo, por vivir en un clima ártico han adquirido por 
evolución convergente muchos de los rasgos de las razas mongólicas que 
viven en climas similares (Lundman, 1952). Desgraciadamente es difícil 
obtener cifras precisas de la relación entre el volumen corporal y la 
superficie corporal porque la superficie corporal es difícil de ser medida 
con exactitud. Sin embargo, los datos disponibles (Schreider, 1950) mues- 
tian que existe un paralelismo estrecho entre superficie corporal y clima 
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(véase también Newman, 1953). Comienza a reunirse información sobre 
adaptaciones fisiológicas de razas humanas (Barnicot, 1959). 

Un problema especial es el del origen de la raza blanca, en particular 
de su forma extrema rubia de ojos azules. Esta combinación de caracteres 
posee un valor selectivo claramente negativo en las regiones tropicales. 
Para que haya llegado a dominar en ciertas regiones hay que suponer que 
posee en ellas un valor selectivo positivo. Se ha sugerido que el clima 
nuboso con niebla ele Europa occidental con veranos fríos lluviosos que 
prevaleció durante la última edad interglacial y después de la retirada 
del hielo puede haber favorecido el origen de este tipo racial. Nada más 
podemos decir del tema hasta no saber más de la susceptibilidad a enfer¬ 
medades de los individuos rubios de ojos azules en las condiciones am¬ 
bientales dichas. La menor susceptibilidad, por ejemplo, a resfriados o a 
artritis pueden haber constituido un factor. 


La cantidad de diferencia entre razas humanas 


Es relativamente fácil describir las diferencias entre razas humanas en 


términos de dimensiones, proporciones, pigmentación, estructura del pelo 
y otros caracteres morfológicos. Sin embargo, siempre se vuelve a plantear 
la cuestión del significado que poseen tales datos morfológicos. En primer 
lugar, sólo poseen una base genética parcial, pues, como sabemos, la 
pigmentación puede variar con la exposición al sol y el tamaño con la nu¬ 
trición. Más seria es la objeción de que ni el tamaño ni la pigmentación 
es una característica humana crítica. Las características críticas son la 


inteligencia, la inventiva, la imaginación, la compasión y otros caracteres 
difíciles de medir y comparar. Como se dijo antes, el punto de vista 
extremo ha sido negar que tales diferencias existan entre las razas hu¬ 
manas. Un punto de vista más prudente sería suponer que, como conse¬ 
cuencia de las diferencias genéticas múltiples entre poblaciones humanas, 
’ pueden existir diferencias medias para todo carácter que posea, en parte 
al menos, una base genética. Han fracasado hasta ahora totalmente todas 
las tentativas de clasificar los caracteres (o contribuciones a los caracteres) 
en genéticos y no genéticos. En cuanto sé, no existe un solo carácter mental 
para el que se hayan podido establecer diferencias raciales netas, a pesar 
de que hay mucha probabilidad de que tales diferencias existan. Los 
estudios en gemelos son, hasta ahora, la única prueba fidedigna de la 
determinación genética parcial de caracteres mentales. Sin embargo, en 
gran parte es seguro que las diferencias entre individuos de una sola 
población o raza suelen ser mayores que los existentes entre poblaciones 
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El concepto de población en el hombre 

Como en biología, la revolución conceptual más destacada que se ha 
producido en antropología física es la sustitución del pensamiento tipo¬ 
lógico por el pensamiento en términos de población. El desplazamiento 
ha afectado a todo concepto antropológico, aunque a ninguno tan fuerte¬ 
mente como al concepto do raza. El concepto tipológico de raza de los 
racistas es algo profundamente odioso; la raza definida estadísticamente 
de ios botánicos y zoólogos es un hecho de la naturaleza. La base para 
la formación de razas es la misma para todos los organismos que se 
reproducen sexualmento v se basa en el hecho de que no hay dos indi¬ 
viduos idénticos ni tampoco dos poblaciones locales idénticas. Por ello, 
ningún individuo puede ser "típico" de una raza. De hecho, en las razas 
polimorfas los individuos pueden ser notoriamente divergentes. El con¬ 
cepto y la expresión de “razas puras” carece de sentido. La variabilidad 
es inherente a toda población natural y se ve favorecida por la selección 
natural, teniendo en cuenta la superioridad frecuente de los lieterocigotes 
y ' il diversidad del medio ambiente (Capítulos IX y X). Lo que difiere 
de raza a raza es el grado de variabilidad, y esto depende del tamaño de 
población, de la cantidad de intercambio de genes entre poblaciones 
adyacentes, de 3a variabilidad del habitat y de otros caracteres conside¬ 
rados en capítulos anteriores. Gran parte de la variabilidad fenotípica 
d<- la humanidad es de suponer se deba a la producción circunstancial de 
homocigotes por padres hetcrocigotes. Así sucede en particular para las 
constituciones extremas, individuos que son excepcional mente grandes, 
pequeños, obesos o delgados. 

Iíay otras razones para la variabilidad fenotípica humana. El hombre 
es una criatura infatigable y desde los tiempos prehistóricos ha efectuado 
migraciones en gran escala. Las numerosas colonizaciones de América por 
tribus asiáticas, la conquista de los mares del Sur por los polinésicos, la 
gran emigración bantú y los movimientos masivos de las tribus eslavas y 
germánicas en los últimos días del imperio romano no son sino unos 
cuantos ejemplos espectaculares. Los conquistadores casi invariablemente 
absorben parte de la tribu o nación derrotada o son absorbidos por ella. 
Sobre esta base cabe esperar que el hombre posea una variabilidad indi¬ 
vidual excepcionalmente alta, pero no sucede así. Schultz (1944, 1947) ha 
mostrado que algunos de los antropoides exceden mucho al hombre en 
cbU* aspecto, así como otros muchos animales. Algunas poblaciones hu¬ 
manas que son claramente producto de hibridación no parecen poseer 
una variabilidad significativamente mas alta que las razas no mezcladas 
(Trcvor, 1953). 
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Polimorfismo en el hombre 

Además de la variación cuantitativa ordinaria, que posee una herencia 
poligénica, encontramos también polimorfismo genuino en el hombre 
(Capítulo Vil). Los grupos sanguíneos humanos (Mourant, 1954; Mourant 
v col., 1958) son los ejemplos mejor conocidos de caracteres con base 
genética_simple. Hoy se rec onoce unos nueveJoci, de. los_que los ABO 
y Rh son los mejor conocidos, que determinan c aractcres_de,grupos san¬ 
guíneos (Race y Sanger, 1954). Al principio estos genes se describieron 
como genes neutros, pero hoy se sabe que los diferentes genotipos poseen 
diferentes viabilidades. Por ejemplo, los individuos del grupo sa ng uíneo A 
tienen más probabilidad de padecer cáncer de estómago y los individuos 
del grupo sanguíneo O úlceras duodenales que otros individuos. Ro- 
berts (1957) ha dado un resumen de esta literatura y Lewine (195S) ha 
revisado las interacciones de madre y feto. Otro caso interesante de poli¬ 
morfismo humano es el de un tipo defectuoso de hemoglobina que pro¬ 
duce la denominada anemia de célula falciforme en las regiones con 
malaria subtcrciana (Capítulo IX). 

El supuesto de que la superioridad de los heterocigotes sea la causa 
de muchos casos de polimorfismo humano' (Ford, 1945) se basa, princi¬ 
palmente, en la analogía con los casos mejor analizados de polimorfismo 
en organismos inferiores. El tipo medio, el individuo medio, parece con 
mucha frecuencia el mejor adaptado, y esto es particularmente verdad 
con respecto a la “constitución” humana. Los tipos constitucionales ex¬ 
tremos están evidentemente peor adaptados y con frecuencia son notoria¬ 
mente más susceptibles a la enfermedad. Todavía hay un componente 
normal de toda población humana, dado que su producción (por recom¬ 
binación de combinaciones de genes parentales) es el subproducto inevi¬ 
table de la renovación del acervo de genes en cada generación. Además, 
gran parte del polimorfismo humano puede verse favorecido selectiva¬ 
mente por la diversidad del ambiente (Capítulo IX). 

Identidad frente a igualdad 

No hay dos individuos iguales, ni en las poblaciones humanas ni en 
las de los restantes organismos que se reproducen sexualmente. Cada 
individuo es singular y difiere en un gran número de características mor¬ 
fológicas, fisiológicas y psicológicas de los restantes individuos. Cada 
individuo es una combinación distinta de caracteres y de los factores 
genéticos sobre los que estos caracteres se basan. Muchas pruebas de 
esta elevada individualidad del hombre han sido recogidas por Williams 
(1953, 1956). La respuesta humanitaria al reto de la variabilidad genética 
dentro y entre poblaciones humanas es el principio de igualdad. Dicho 



sencillamente la igualdad significa igual rango ante la ley y ante las 
relaciones sociales humanas a pesar de la diferencia genética. Igualdad, 
como Dobzhansky ha destacado, es un concepto social y ético, no bio- 
lógico. Igualdad significa oportunidad para sacar el mejor partido de cada 
dotación genética. 

La sociedad que disfruta la máxima cantidad de libertad es aquella en la que el 
máximo número de genotipos humanos pueden desarrollar sus capacidades peculiares. 
Se admite generalmente que la libertad exige igualdad de oportunidades. No suele 
puntualizarse que también exige una variedad de oportunidades y tolerancia para 
los que no consiguen adaptarse a los patrones que serían culturalmentc deseables 
pero no esenciales para el funcionamiento de la sociedad... Si una nación fuera una 
línea pura ofrecería poco margen para la libertad... No habría libertad, ni desviantes, 
ni progreso (Haldane, 1949a). 

La igualdad, a pesar de la evidente no identidad, es un concepto algo 
complejo, y exige una altura moral de la que muchos individuos parecen 
incapaces. Éstos tienden a negar la variabilidad humana y hacen equi¬ 
valentes igualdad con identidad. O pretenden que la especie humana es 
excepcional en el mundo orgánico y sólo los caracteres morfológicos están 
regulados por genes y que todos los caracteres de la mente o carácter se 
deben enteramente a “condicionamiento” y a otros factores no genéticos. 
Tales autores ignoran a su conveniencia los resultados de los estudios en 
gemelos y del análisis genético de caracteres no morfológicos en animales. 
Una ideología construida sobre tales premisas notoriamente erróneas sólo 
puede conducir a un desastre. Su lucha en favor de la igualdad humana 
se basa sobre la pretensión de la identidad humana. En cuanto se de¬ 
muestra que la última no existe se pierde a la vez el apoyo para la 
igualdad. 

La negación de la diferencia genética entre seres humanos con res¬ 
pecto a rasgos intelectuales y de carácter es errónea. Esta ideología es 
particularmente nociva cuando se aplica a la educación. En principio muy 
difundido de “una misma educación para todos” contradice la igualdad 
de oportunidades porque alumnos dotados de modo distinto obtendrían 
individualmente diferentes tipos, niveles y grados de educación si real¬ 
mente tuvieran “iguales oportunidades”. La educación idéntica es anti¬ 
democrática. Según los conceptos de la verdadera democracia, como se 
desarrolló en el período de la ilustración, los espíritus libres de los jóvenes 
de ambos sexos no deben constreñirse por las restricciones niveladoras de 
un falso idcnticismo. El alumnado de cada clase es una población variable 
y la verdadera igualdad (de oportunidad) para los alumnos sólo puede 
conseguirse teniendo en cuenta estas diferencias, pero no suprimiéndolas. 
Queda todavía mucho que aprender acerca de la contribución relativa 
de la herencia y del ambiente a los rasgos humanos individuales. A pe- 
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sar de todo ya se sabe: la herencia desempeña un considerable papel, e 

ignorarlo sólo puede ser perjudicial. 

Las aseveraciones de la identidad humana son un producto del pensa¬ 
miento tipológico, de la creencia de que dentro del tipo humano no exisce 
“ninguna variación esencial”. Los teorizantes políticos han aplicado inva¬ 
riablemente tales fórmulas tipológicas cuando intentan resolver las difi- » 
cuitados planteadas por la variabilidad humana. El racismo de los nacis, 
por ejemplo, era un resultado de tal modo de pensar. Definían rígidamente 
cada raza por características absolutas: la raza X es “indolente”, la raza Y 
es de “gran inteligencia”, la raza Z es “musical y, lo peor de todo, la 
raza A "es “superior”. No tenían para nada en cuenta el hecho de que 
muchas de las características mencionadas sólo tienen un componente 
genético parcial (con frecuencia muy pequeño), ni el hecho de que los 
numerosos miembros de las diversas razas no poseen estas características 
en absoluto. Otra equivocación del racismo tipológico es que pretende 
una correlación perfecta entre las diversas características atribuidas a cada 
raza. De acuerdo con ello, pretende que existe una asociación entre un 
determinado color de los ojos o del pelo y ciertos rasgos de la mente o del 
carácter. De hecho, todas las pruebas disponibles desmienten la existencia 
de estas correlaciones absolutas. 

Todo político, clérigo, educador o médico, en pocas palabras, todo el 
que se ocupe de individuos humanos puede incurrir en graves equivoca¬ 
ciones si ignora estas dos grandes verdades de la zoología de población: 
1) que no hay dos individuos semejantes, y 2) que tanto el medio como 
la dotación genética contribuyen a casi todo carácter. 

Factores biológicos en la evolución del hombre 

La filogenia y la estructura de población del hombre se entienden 
ahora en sus rasgos más amplios. Pero mucho de lo que hoy podemos 
saber acerca de “cómo” se produce la evolución humana y de su por 
qué” plantea todavía un gran misterio. Una elevada inteligencia y una 
integración social armoniosa son indudablemente atributos de gran valor 
selectivo tanto que de hecho pudiéramos preguntarnos con Etkin (1954) 
“¿por qué todos los animales no son tan inteligentes como Einstein y tan 
morales como Albert Sclnveitzer? ¿Qué ha permitido al hombre romper 
las cadenas de la herencia animal y evolucionar desde el primate hasta 
su nivel actual? Las fases cruciales de este desarrollo se verificaron en el 
pasado y como todos los acontecimientos históricos no pueden compro¬ 
barse experimentalmente. Sin embargo, como Bartholomew y Birdsell 
(1953), Etkin (1954) y otros han señalado, un análisis de las condiciones 
ecológicas bajo las que vivieron los homínidas primitivos y su estructura 
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social y de población permiten construir un modelo bastante objetivo de 
las presiones de selección fundamentales. 

El fenómeno más sorprendente de la evolución humana es el rápido 
aumento de tamaño de cerebro durante el Pleistoceno que antes discu¬ 
timos. La evolución homínida se eleva entonces e incluye la fase Austra- 
lopithecus que se caracteriza por el desplazamiento hacia el nicho te¬ 
rrestre, la adopción de la postura erecta, la liberación de las manos para 
la manipulación, y la aplicación creciente y la fabricación de utensilios. 
El antepasado del hombre era una criatura sumamente vulnerable en esta 
fase dado que su locomoción no era demasiado eficaz ni su nicho dema¬ 
siado hospitalario. Lo que los homínidas originales carecían de velocidad, 
de urinas naturales, de secreto nocturno y de seguridad arbórea tenía 
como compensación el desarrollo de las varias aptitudes que ahora con¬ 
sideramos particularmente humanas. Éstas incluyen la difusión del uso de 
utensilios, el uso o fabricación de dispositivos para protegerse de las 
inclemencias del tiempo y en particular la comunicación vocal (lenguaje). 
La mortalidad causada por enemigos, el hambre, la exposición y la lucha 
intraespecífica han debido ser grandes. El premio o capacidades de en- 
1 rentarse con estas dificultades ha tenido que ser correspondientemente 
alto. 

Existen dos factores biológicos que pueden haber facilitado este desa¬ 
rrollo. Uno es la estructura de población de los homínidas primitivos. 
Se enfrentaban con su ambiento adverso no como individuos, sino como 
grupos familiares o como pequeñas bandas. La unidad de evolución no 
era el individuo, sino la población. En cuanto se apreció esto, comenzó 
a percibirse que no era correcta la descripción de la selección natural 
usual en los escritos populares y entre los filósofos postdarwinistas. Des¬ 
cribir la selección natural en términos de la fuerza bruta —“rojo natural 
en dientes'y garras” y “supervivencia del más apto”— supuso destacar 
equivocadamente sólo un aspecto de la selección natural. La inventividad, 
la previsión, la orientación y en muchos casos la cooperación, mucho 
más que la fuerza bruta, se vieron favorecidos por la selección natural 
en un animal con la estructura de la población social de los homínidas 
primitivos como de hecho ya señaló el darwinismo. Como Julián Huxley 
ha demostrado tan convincentemente no hay conflicto entre la selección 
natural y la ética humana. El que haga la máxima aportación a la armonía 
y bienestar del grupo puede constituirse en antepasado del mayor número 
de descendientes supervivientes. Las cualidades “éticas”, en un orga¬ 
nismo social, pueden resultar componentes importantes de la adaptación. 

La poliginia está más o menos desarrollada en casi todos los monos 
antropoides. Hay buenas razones para considerar que era característica 
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de los homínidas primitivos (Bartholomew y Birdsell, 1953). 8 ¿Qué efecto 
tendrá la poliginia sobre la velocidad evolutiva? Si el jefe de un grupo 
tiene varias esposas (quizá todas las mujeres maduras del grupo familiar) 
contribuirá mucho más del término medio a influir sobre la composición 
genética de la próxima generación de su grupo. Esta tremenda ventaja 
reproductiva de un jefe en un grupo familiar automantenido o en una 
tribu favorecerá las características mismas que posea como hombre. Ya 
liemos discutido en el Capítulo VIII los peligros inherentes al mero “éxito 
reproductivo” si no contribuye a la adaptabilidad de la población. Sin em¬ 
bargo, la condición descrita para los primeros homínidas es completamente 
diferente de la situación que se da en las aves del paraíso o en otros 
organismos en los que el macho favorecido no contribuye de ningún modo 
a la supervivencia de su convivencia. Podemos inferir que la ventaja 
reproductiva de la sociedad homínida primitiva no fue cuestión de ningún 
notorio carácter sexual secundario, sino de la posición social dentro del 
grupo, que a su vez depende de cualidades definidas físicas y mentales. 
Éstas, a su vez, dependen en considerable extensión de la dotación gené¬ 
tica del individuo. En este caso, pues, la ventaja en la reproducción se 
traduce en una contribución máxima a la adaptación de todo el grupo. 

El segundo factor biológico responsable de la aceleración de la evo¬ 
lución homínida es el cuidado paternal. Gran parte de la mortalidad en 
los animales, en particular en la fase inmatura, es accidental y fortuita. 
Cuando el 95 ó 99 por ciento de los cigotes mueren por accidentes como 
los causados por el tiempo o por animales de presa no percibidos (como 
la succión por una ballena de las larvas planctónicas) conduce a una re¬ 
ducción considerable de la eficacia de la selección. La institución del 
cuidado paternal permite una disminución acusada de tal mortalidad for¬ 
tuita. Ahora la supervivencia depende cada vez más de la bondad y del 
cuidado prestado al hijo por los padres. La gran presión de selección en 
favor del desarrollo del cerebro en tal sistema de crianza es evidente. El 
aumento de tamaño del cerebro se traduce en una disminución de la velo¬ 
cidad de desarrollo del niño y un alargamiento del período durante el 
cual es necesario el cuidado paterno (Portmann, 1956). Esto, a su vez, 
aumenta el valor selectivo del cuidado paternal y a su vez ejerce una 
presión de selección en favor del aumento de tamaño del cerebro de los 

refuerzo mutuo de las presiones de selección puede explicar el 
rápido aumento de tamaño de cerebro en los homínidas, pero no nos dice 
por qué esta dirección evolutiva se detuvo tan bruscamente. No ha habido 
más aumento de tamaño del cerebro desde el hombre de Neanderthal 

• Tucde continuar siendo una condición original en unas cuantas tribus primitivas actuales. 
I.a mayoría de los casos de poliginia de pueblos contemporáneos puede, sin embargo, proceder, de 
modo secundario, de una monogamia precedente. 
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(que tenía por término medio 1 350 cm 3 hace casi 100 000 años. Por 
descontado que puede haberse producido un perfeccionamiento del cere¬ 
bro sin aumento de la capacidad craneana, pero no hay ninguna prueba 
real de esto. Algo ha tenido que producirse para debilitar tan brusca¬ 
mente la presión de selección. No podemos evitar la conclusión de que 
la evolución del hombre hacia la humanidad súbitamente se ha detenido. 
Como evolucionistas hemos de buscar la causa de esta reducción brusca 
de la ventaja selectiva de aumento del tamaño de cerebro, después de 
haberse alcanzado el nivel de Homo sapiens. Se han sugerido que entre 
los varios factores posibles y potenciales dos han sido los más impor¬ 
tantes. Uno el aumento del tamaño de la “unidad de selección”, es decir, 
que el grupo de familia, tribu o nación es lo que como un todo posee 
ventaja selectiva en la concurrencia con unidades similares. Cuanto mayor 
sea la unidad, relativamente menores serán los genes de su jefe que 
- acervo de genes de la generación siguiente y más protegido 
(biológicamente) estará el individuo medio o por debajo de término me¬ 
dio, del grupo. El éxito en la reproducción no estará ya correlacionado 
íntimamente con la superioridad genética. Existen pruebas de una re¬ 
ducción todavía mayor en tiempos recientes del premio selectivo a la 
superioridad genética. Añádase a esto el efecto disgenético de enferme¬ 
dades dependientes de la vida en ciudades y de la densidad y se hace 
notorio por qué la dirección evolutiva que creó al hombre no ha conti¬ 
nuado hasta producir el superhombre. La estructura social de la sociedad 
contemporánea no premia ya la superioridad con el éxito en la reproduc¬ 
ción. Otra consecuencia del aumento de tamaño de la población es que 
hace más lenta la velocidad de renovación genética (Capítulo XV). Cuanto 
mayor sea una población, menor será la frecuencia inicial de nuevos genes 
y de combinaciones de genes y más lento su ascenso. El desarrollo de la 
tradición cultural y el constante perfeccionamiento en medios de comu¬ 
nicación entran finalmente en el complejo de factores que ha disminuido 
la presión de selección. Todos los miembros de una comunidad se bene¬ 
fician de las conquistas técnicas y de otros logros de los individuos supe¬ 
riores y esto ayuda al individuo inferior al término medio, siempre que 
no esté demasiado por debajo, para hacer de él un ser vivo y que se 
reproduzca con tanto éxito como el que está por encima de la media. 
Llegados a este punto, no tenemos interés en discutir si este desarrollo 
es bueno o malo ni a decir qué puede hacerse con él. Sólo deseo señalar 
el fenómeno sumamente interesante de la estabilización casi brusca de un 
progreso evolutivo extraordinariamente rápido, fenómeno para el que el 
evolucionista tiene que encontrar una explicación causal. 
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Problemas biológicos del hombre moderno 

Los investigadores del hombre saben de antiguo que ningún fenómeno 
biológico puede comprenderse bien si no se entienden sus aspectos evo¬ 
lutivos. En consecuencia, han prestado mucha atención a la evolución del 
hombre incluyendo su futuro evolutivo (por ejemplo, Huxley, 1953; Huxley 
y Huxley, 1947; Medawar, 1960; Dobzhansky, 1962; Simpson, 1949, 1960c, 
y Tax, 1960b). Ya no se tienen en cuenta opiniones como la de George 
Bernard Shaw que escribió en 1920 (Volviendo a Matusalén , pág. 9 *): 
“El neodarwinismo en política ha producido una catástrofe europea de 
tal magnitud y consecuencias tan imprevistas...”. Cuando Bernard Shaw 
elevó al neodarwinismo al papel de espantajo favorito, meramente descu¬ 
brió que no entendía nada de la teoría evolutiva. Play mucho, en diversos 
credos tipológicos, responsable de la catastrófica política europea del pe¬ 
ríodo de 1900 a 1950, pero nada en el darwinismo. Los políticos europeos 
eran tipológicos, disgénicos y antiselectivos, en contraste completo con 
todo lo que el darwinismo hubiera exigido o postulado. Hemos avanzado 
mucho desde los prejuicios antievolutivos de las primeras décadas de este 
siglo, pero todavía hay gran confusión en la literatura contemporánea. 
Aplicando los descubrimientos de la genética de poblaciones y de la 
sistemática de poblaciones podemos contribuir a llevar alguna claridad 
a nuestro pensamiento. 

La evolución de un organismo tiene dos aspectos que, aunque van 
siempre juntos en la naturaleza, no deben confundirse (Mayr, 1956). Uno 
es la evolución hacia la adaptación ecotípica y el otro es la evolución 
progresiva o filética. A veces se plantea la cuestión “¿el hombre declina 
biológicamente?”, que no puede contestarse si no se expone con más 
precisión. ¿A qué aspecto evolutivo se alude? ¿Se pregunta si el hombre 
como organismo se está desadaptando a su medio, o bien si el hombre 
está perdiendo alguno de sus atributos humanos más característicos? Me 
parece que en la literatura corriente estas Jos cuestiones se confunden 
con frecuencia. 

¿El hombre se está desadaptando de su medio? 

El hombre moderno es un dueño casi supremo de su medio. El vestido, 
la habitación, la calefacción, el viaje, el transporte, la producción de ali¬ 
mentos y el almacenamiento de alimentos le ha hecho independiente del 
medio de un grado sin paralelo en todo el reino animal. El medio como 
tal ha llegado a constituir un factor selectivo mucho menos grave que 
para un animal salvaje e incluso que para los homínidas ancestrales. El 
vencimiento de la enfermedad y la suavización de los efectos de la vejez 


* Traducción española de J. Brontá. (N. del T.) 
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lian conseguido resultados espectaculares. Y estos progresos continuarán 
constantemente a pesar de pequeños cambios que puedan producirse en 
la composición genética de la humanidad. Los resultados genéticos serán 
la supervivencia de genotipos, puede decirse la normalización de geno¬ 
tipos, que antes eran sumamente perjudiciales como son los de los diabé¬ 
ticos, enfermos de Addison y formadores de escasos anticuerpos. Me 
parece que en las discusiones sobre el futuro del hombre se concede 
demasiado espacio al papel de los genes que regulan tales enfermedades 
o. digamos, a los diversos trastornos metabólicos que caracterizan la 
mayoría de las enfermedades genéticas. Un aumento de la frecuencia 
de tales genes carecerá de efecto intenso sobre el futuro de la humanidad, 
siempre que se disponga de recursos médicos adecuados. El aumento de 
la frecuencia de tales genes en la especie humana indica una relajación 
de la selección normalizadora (Capítulo VIII) que tiene poco que ver 
con la evolución filética humana. La futilidad de la eugenesia basada en 
esfuerzos para eliminar tales genes “malos” ha sido demostrada brillante¬ 
mente por Dunn y Dobzhansky (1946). Tales genes constituirán un pro¬ 
blema real para la humanidad sólo si los pacientes de tales enfermedades 
hubieran de producirse en gran número de familias y de este modo 
interferir con el funcionamiento adecuado de la vida familiar. Esto, en 
realidad, podría producirse como resultado de un gran aumento de daños 
por radiación atómica. Una destrucción de la civilización por superpo-* 
1 ilación o destrucción por guerra, que se tradujera en una falta genera¬ 
lizada del calor, habitación, alimentos y medicinas modernas pudiera 
igualmente transformar muchos genes ahora “normales” en genes letales. 
Miiller (1960) considera la acumulación de genes perjudiciales como una 
amenaza real para el hombre. 

Uno de los descubrimientos principales de genética de población es 
que el tamaño y la estructura de poblaciones pueden ejercer un efecto 
considerable sobre la adaptación. El matrimonio en el hombre primi¬ 
tivo solía verificarse entre miembros de la misma tribu o grupo y con¬ 
ducía a una moderada consanguinidad, aunque casi siempre había tabús 
contra la extrema conjugación consanguínea, así como medidas en favor 
de los matrimonios entre miembros de distinta tribu. El hombre civilizado 
ha sido mucho más endógamo, hasta recientemente, de lo que suele 
pensarse. Xo sólo ha existido una gran frecuencia de matriinonios entre 
parientes (primos y otros), sino que toda suerte de barreras sociales, reli¬ 
giosas y económicas tienden a limitar la elección de pareja. Esto no es 
necesariamente perjudicial, como lo prueba que familias bastante endó- 
gamas no obstante han sido sanas, fecundas y ricas en hombres de pro¬ 
vecho. 

La cantidad de cruzamiento exógamo ha_aumentado espectacularmente 
en el hombre moderno, dando lugar a una gran expansión de la pobla- 
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ción efectivamente reproductiva y ha aumentado considerablemente la 
variabilidad genética del demo individual. Con toda razón se considera 
generalmente como un proceso favorable, ya que se reduce el peligro de 
que se hagan homocigotes genes perjudiciales. ■ Desgraciadamente no es 
una bendición pura, ya que tal hibridación simplemente postpone el día 
del ajuste de cuentas. La “muerte genética” está regulada por la velocidad 
de mutación con independencia del tamaño de población. En las considera¬ 
ciones sobre la hibridación, con frecuencia se pasa por alto que los efectos 
beneficiosos a veces no pueden sustanciarse si los complejos de genes que 
se mezclan son demasiado distintos. La hibridación entre especies condu¬ 
ce casi invariablemente a una descompensación por combinaciones per¬ 
judiciales de genes. En el Capítulo X hemos presentado pruebas, basadas 
en el trabajo de Stone, Brncic, Vetukhiv y YVallace, de que en Drosophila 
incluso la hibridación de razas puede conducir a la destrucción de com¬ 
binaciones de genes bien integradas. En cuanto al hombre, Medawar (1960) 
ha caracterizado cautamente el caso del modo siguiente: “la hibridación 
entre genes de diferentes razas no ha de conducir necesariamente a un 
perfeccionamiento, debido a que ambas razas, muy probablemente, han 
adoptado una constitución genética bien equilibrada que las ajusta a su 
propio ambiente . No puede aún deducirse en qué grado los descubri¬ 
mientos de la incompatibilidad F 2 pueden aplicarse al hombre. Todas las 
investigaciones de mezclas raciales en el hombre, como las de Fisher (1913) 
sobre los Rehoboth Bastaards y las de Shapiro sobre los Pitcairn Islan- 
ders (1929) no han aportado ninguna señal de disminución de la adapta¬ 
ción. Todo lo contrario; estas poblaciones mixtas parecen extraordinaria¬ 
mente bien adaptadas v vigorosas. Sin embargo, debe admitirse que Ios- 
datos no son muy precisos (por ejemplo, faltan datos de mortalidad y 
fecundidad para F>, F ;i , etc.) para sacar conclusiones de largo alcance; 
tampoco hay muchas pruebas sobre caracteres no físicos. De hecho nin¬ 
guna de estas poblaciones híbridas ha producido ninguna personalidad 
destacada. 

Selección natural en el hombre 

En vista de esta emancipación general del medio ambiente, es legítimo 
preguntarse si la selección natural opera aún en el hombre. Recordemos 
que la enorme evolución ecológica del hombre desde el hombre caver¬ 
nícola casi extenuado de hambre, cazador y cazado, hasta el hombre de 
las máquinas de la edad atómica^e_ htLxumplido sin-evolución, biológica 
apreciable (Stebbins, 1952). El hombre de Cro-Magnon que entró en la 
historia hace unos 30 000 años difiere físicamente del hombre moderno 
menos que diversas razas modernas entre sí. JLa_ gran humaniza ción del 
hombre durante los últimos milenios-es en primer lugar resultado de su 
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capacidad de transmitir componentes no genéticos de cultura, 0 incluyendo 
toda suerte de información científica y tecnológica. Esto, según algunos 
autores, significa que el hombre se ha emancipado de la selección natural. 
Por ejemplo. La Barre (1954) ha afirmado que “dentro de su propia especie 
e! ,lom bre ha abolido casi la importancia evolutiva de la herencia y de la 
selección natural”. Este aserto se basa en uno cualquiera o en los dos 
supuestos implícitos siguientes: que no hay diferencias genéticas entre 
los individuos humanos en nada más que en los caracteres físicos, y que 
cualesquiera que fueren las diferencias existentes carecen de valor selec¬ 
tivo Ninguno de estos supuestos son sostenibles. La considerable morta¬ 
lidad de los cigotes humanos antes de la edad de reproducción (Crow, 
J95.S) y la gran fecundidad diferencial entre individuos humanos indican 
claramente lo activa que es todavía la selección natural. La importancia 
de la selección natural para el hombre moderno ha sido reafirmada por 
autores recientes (Dobzhansky y Alien, 1956; Neel, 1958). Esto no niega 
que la naturaleza de las presiones de selección cambie de generación en 
generación y que la intensidad de selección se relaje en tiempos de rápida 
expansión de la población humana y de grandes descubrimientos médicos. 
Sin embargo, todavía padece penuria de alimentos o malas condiciones 
higiénicas más del 50 por ciento de la humanidad, donde todavía consti¬ 
tuye un agente efectivo la forma más cruda de selección natural. Por 
otra parte, donde se ha eliminado en gran parte como factor selectivo 
la mortalidad prereproductiva, ha sido sustituida por las desigualdades de 
cantidad v edad de reproducción, factores, ambos, con enorme contri¬ 
bución potencial a la adaptación darwiniana (Crow, 1961). Una oportu¬ 
nidad para la selección debida a mortalidad antes de la edad de reproduc¬ 
ción ha disminuido en los Estados Unidos en un 90 por ciento desde 
finales del siglo pasado hasta 1950. La importancia para la selección de 
la reproducción desigual ha aumentado de modo correspondiente. Per¬ 
mítaseme un ejemplo: Los indios vivos ramah navajo se remiten a 
29 fundadores. Catorce de ellos produjeron un S4,48 por ciento de los 
descendientes y otros 14 sólo un 13,56 por ciento (Spuhler, 1959). Esto, 
ion seguridad, constituye una enorme selección diferencial para cualquier 
diferencia genética que existiera entre ambos grupos de fundadores. Mu- 
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chas comparaciones entre velocidades de reproducción de diferentes clases 
sociales o de diferentes razas humanas simpátridas indican que la repro¬ 
ducción diferencial contribuye hoy mucho más a la selección que la 
mortalidad antes de la edad de reproducción. Reunidos, ambos compo¬ 
nentes resultan tan grandes que parece absurdo pretender que la selección 
natural carece de importancia para el hombre moderno. 

Estamos ya preparados para responder a la pregunta de si el hombre 
moderno está peor adaptado que el hombre de generaciones anteriores. 
Puedo decir con confianza que, descontando el cambio del medio, no hay 
diferencia apreciable. Tal vez estamos perdiendo las adaptaciones eco- 
típicas que permitían a las razas humanas florecer en medios especiales. 
Estamos perdiendo los extremos de pigmentación, las proporciones cor¬ 
porales y la resistencia al frío o al calor que permitieron a los esquimales 
vivir en el Ártico y a los watusi en las sabanas tropicales. El número de 
genes implicados en la adaptación ecotípica debe ser muy grande, consi¬ 
derando las numerosas generaciones de selección en contra necesarias para 
modificar tales genotipos después de emigrar a una zona climática distinta. 
Sin embargo, con la creciente emancipación del hombre civilizado de las 
fuerzas selectivas del ambiente físico, la importancia de estas adaptaciones 
ecotípicas se reduce constantemente. Su pérdida gradual no hará al hom¬ 
bre moderno peor adaptado al nuevo ambiente que ocupa. Ni la relajación 
de la presión de la selección normalizadora en las condiciones de la 
civilización debe considerarse como una pérdida seria de adaptación. 

El peligro de que el hombre pueda extinguirse es despreciable, a 
menos que él mismo se extermine por una guerra atómica o por algún 
otro acto estúpido. Ningún otro organismo puede prosperar en tantas 
zonas climáticas y en tan numerosos habitats. El hombre es lo suficiente¬ 
mente polimorfo para que las enfermedades más devastadoras dejen 
supervivientes. La vida semiaislada de muchas sociedades humanas pri¬ 
mitivas aumenta esta probabilidad de supervivencia. Por razones pura¬ 
mente biológicas, pues, no hay razones para temer por la continuidad 
genética de la humanidad, pero esto deja sin contestar nuestra segunda 
pregunta. 

¿Está perdiendo el hombre sus características humanas más típicas? 

La evolución filética del hombre se caracteriza por la adopción de la 
postura erecta, la aplicación de las manos a toda suerte de habilidades 
y, lo que es más importante, el desarrollo del lenguaje, la capacidad del 
pensamiento abstracto y otras muchas características exclusivamente hu¬ 
manas asociadas con el cerebro humano de gran tamaño y con la evolu¬ 
ción cultural. Considerando los magníficos logros del arte, literatura, cien¬ 
cia y tecnología humanas, el hombre tiene motivos para estar orgulloso 
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del progreso realizado. Considerando todos estos aspectos positivos de la 
historia evolutiva del hombre, se comprende el aserto arrogante que a 
veces se hace de que el hombre es bastante bueno como es. Sin embargo, 
si se considera con qué impotencia se debate el cerebro humano con los 
problemas principales del universo, se impone más humildad. Y cuando 
se observa con qué rapidez los individuos y las sociedades pueden degra¬ 
darse no puede evitarse sentir que el hombre necesita recorrer un largo 
camino en la ruta de su perfeccionamiento. Sin embargo, no hay ninguna 
prueba de perfeccionamiento biológico en los últimos 30 000 años; por 
el contrario, como Huxley (1953) ha señalado correctamente, es probable 
que 


!u naturaleza genética del hombre lia degenerado y todavía lo sigue haciendo... Tene¬ 
mos también el hecho de que la civilización industrial moderna favorece la disminu¬ 
ción diferencial de los genes relacionados con la inteligencia. Parece ahora descontado 
que. tanto en la Rusia comunista como en la mayoría de los países capitalistas, las 
personas con elevada inteligencia por término medio se reproducen menos que las 
menos inteligentes; y que parte de esta diferencia (en inteligencia) está determinada 
genéticamente. Las diferencias genéticas son ligeras, pero como señalo en mi segundo 
capítulo, tales diferencias ligeras pueden multiplicarse rápidamente y producir efectos 
mayores. Si este proceso continúa, los resultados serían sumamente graves. 




Es' difícil que exista una cuestión más debatida en el campo de la 
biología humana que la cuestión de la contribución genética a la inteli¬ 
gencia y de su correlación con la fecundidad. Los “tipologistas” son com¬ 
pletamente incapaces de discutir este terna porque no consiguen darse 
cuenta do que son fenómenos estadísticos con correlaciones sumamente 


incompletas. Todo el mundo reconoce hoy la ineficacia de las pruebas de 
inteligencia (IQ), en particular las pruebas de facilidad verbal. Asimismo 
todo el mundo comprueba la influencia considerable que en el resultado 
de tales pruebas ejerce el medio familiar, la ocasión y la educación gene¬ 
ral. Sin embargo, si todos estos factores se ponderan debidamente no cabe 
duda de (píe existe cierta correlación entre los resultados de las pruebas 
de inteligencia y la inteligencia genuina. Y tampoco cabe ninguna duda de 
que la inteligencia posee en parte base genética y que no tiene alcancé 


para nuestra argumentación que la heredabilidad de la inteligencia sea 


de un 25 o de un 75 por ciento. Finalmente, hay abundantes pruebas 
estadísticas de (pie, en la mayoría de las comunidades, las gentes cuyas 
profesiones exigen suma inteligencia crean por término medio familias de 


menor tamaño y a una edad más avanzada que personas cuyas profesiones 
no tienen tales exigencias (por ejemplo, obreros no cualificados). Aunque 
esto todavía lo nieguen apasionadamente los “identicistas”, el peso de 
las pruebas disponibles apoya completamente la conclusión de Huxley 
de que los menos dotados intelectualmente contribuyen menos al acervo de 
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genes de la siguiente generación que el término medio v, en verdad 
mucho menos. He aquí otro ejemplo del principio expuesto en el Capí- 

V111 ; de < J ue la sele cción natural es incapaz de discriminar entre el 

éxito en la reproducción como tal y el éxito en la reproducción debido 

a la posesión de características que beneficien la adaptación de la especie 
como un todo. 1 

Se ha pretendido que las inteligencias superiores no son sino una “orla” 
homoci gótica debida a la segregación de complejos de genes heterocigó- 
ticos previamente equilibrados y que su menor reproductividad es resul¬ 
tado de la inferioridad homocigótica. No dudo de que esto es verdad en 
cierto grado, pero me parece que hay muchas pruebas que lo desmienten 
como generalización más amplia. Ante todo, este aserto se basa en el 
supuesto de que la fecundidad baja de quienes poseen una inteligencia 
superior es una característica biológica. Sin embargo, todas las investiga¬ 
ciones especiales indican que la baja fecundidad de los profesionales se 

i '1 f 1QC f-i 1 ' * • - i , _ y no a neurosis ni a dificul¬ 

tades fisiológicas. tn estudio de personas con cocientes de inteligencias 

excepcionalmente altos hecho por Terman y Oden (1959) en California 
revelo que sobrepasaban el promedio de la población en salud mental v 
isica y que de hecho, eran muy superiores. Otra refutación de que la 
wja fecundidad de los intelectos superiores sea en gran parte biológica 
consiste en el hecho de que en el mismo círculo de intelectuales en que 
cía moda en los anos 20 y 30 tener dos hijos, pasó a serlo en los 50 y 60 
poseer cuatro o cinco hijos. No hay ninguna prueba que sugiera que la 
fecundidad inferior de los intelectos superiores sea comparable con el 
descenso de fertilidad de estirpes de Drosophila seleccionadas por el nú¬ 
mero alto de cerditas. La inteligencia, al menos en la especie humana, es 
< n si misma una característica fuertemente viable y por ello diferirá en 
su respuesta a_ la selección de aspectos cuantitativos del fenotipo, tales 
como el tamaño y número de cerditas que, en grado considerable, son 
subproductos plciotropicos de genes que forman el fondo genético general 

1 " i i • p ^^ ^ objeción a la teoría 

del polimorfismo equilibrado de inteligencia y fecundidad. 

El supuesto de que toda selección dirigida conduce a una pérdida de 
adaptación es un error ampliamente aceptado entre los investigadores 
de la selección. Se basa en experimentos, discutidos en el Capítulo X, en 
|° S <iue P obIa ciones cerradas se expusieron a presiones de selección ex¬ 
tremas. Tales condiciones, completamente artificiales, no deberían servir 
de base para generalizaciones amplias. En poblaciones naturales, por fuer¬ 
te que sea la presión de selección dirigida, existe siempre simultáneamente 
una se eccion extremadamente alta en favor de la adaptación general. Si 
son poblaciones abiertas, siempre pueden ensayarse nuevas combinaciones 
de genes para el fenotipo deseado. El rápido aumento de tamaño de 
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eerebio entre los australopitecos y el Homo sapiens demuestra lo mucho 
que puede cambiar el fenotipo sin pérdida ninguna de adaptación. Los 
logros espectaculares de la selección de animales domésticos y plantas 
cultivadas es otra prueba de la posibilidad de reunir la selección progre¬ 
siva con la conservación de la adaptación al medio respectivo. No hay, 
pues, ninguna razón para que no pudiera proseguir el aumento en el 
tamaño del cerebro si hubiera un premio selectivo para tal proceso. 1 Lu¬ 
la posibilidad de que la meseta alcanzada por el tamaño del cerebro en la 
curva del cerebro de los homínidas indique un máximo favorable. La ca¬ 
beza del niño humano ha de pasar en el parto a través de la pelvis de 
la madre y un cerebro excesivamente grande no cabe duda de que suma 
peligros al acto del parto y se seleccionaría en contra. Sin embargo, la 
selección natural ofrecería otras rutas posibles si la selección para el ta¬ 
maño grande de cerebro fuera lo bastante fuerte: 1) aumento en el tamaño 
de la pelvis femenina; 2) acortamiento de la duración del embarazo; 
3) desplazamiento de una parte mayor del período de desarrollo del 
cerebro a la pase postnatal. Estas y otras consideraciones favorecen la 
conclusión de que el aumento de tamaño de cerebro se ha detenido, no 


a causa de que haya entrado en una ruta de contraselección directa, 
debido a que ya no tiene premio en la reproducción. 


sino 


\ 

Medida s eugcncsicas 


Están hoy en minoría los convencidos de que la contraselección opera 
en el hombre moderno y de que los genes y combinaciones de genes más 
deseables no se mantienen, a las frecuencias corrientes, en el acervo total 
de genes de la especie humana. Tal vez incluso estén en minoría entre 


los genéticos y los investigadores de poblaciones humanas. Pero supon¬ 
gamos, para seguir el razonamiento, que tuvieran razón. Entonces nuestro 
deber sería proponer contramedidas. Muchas de tales medidas se han 


propuesto, de hecho. Desgraciadamente, la mayoría son inadmisibles para 
el hombre moderno de mente liberal y amante de la libertad. Lo peor de 
todo es que en su mayor parte se trata de una eugenesia meramente 


negativa v que no contribuye materialmente al fin deseado. Sin embargo, 
la situación no es completamente desesperada. 

Los criadores de animales han abandonado desde antiguo todas las 
tentativas de descubrir individualmente genes superiores. De hecho, ca¬ 
racteres económicos deseables como la gran producción de huevos en las 
gallinas o el gran rendimiento diario de leche en las vacas son muy difí¬ 
ciles de analizar no sólo genética, sino fisiológicamente. Toda suerte de 
factores generalizados como resistencia a enfermedades, mejor aprove¬ 
chamiento del alimento, etc., contribuyen en gran parte al objetivo de la 
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selección. Uno podría realmente trasladar esto en términos de los obje¬ 
tivos deseables para el progreso biológico humano. Tal vez sea razonable 
suponer que una persona con un buen registro de resultados en ciertas 
«ueas del esfuerzo humano posea por término medio una combinación de 
genes preferible a la de una persona cuyas obras sean menos espectacu¬ 
lares. En nuestra vida social actual, la persona superior está gravada de 
diversos modos, por impuestos y por otros medios, que le hacen más 
difícil mantener una familia numerosa. ¿Por qué, por ejemplo, la liberación 
de impuestos por los niños es una suma fija en vez de un porcentaje de 
los ingresos? ¿Por qué lo que se aprende en la escuela se basa, en gran 
parte, en la capacidad económica del padre en vez de en el aprovecha¬ 
miento del estudiante? Innumerables reglas administrativas y leyes del 
gobierno discriminan sin advertirlo en contra de los miembros mejor do¬ 
tados de la comunidad. Cambiar estas leyes de modo que premien la 
eficacia (la oportunidad ’ de la verdadera democracia en lugar del iden- 
ticismo) es algo muy distinto de distribuir privilegios según los criterios 
artificiales, arbitrarios de los racistas, como son el pelo rubio y los ojos 
azules. Creo firmemente que tales medidas positivas harían mucho más 
por aumentar los genes deseables en el acervo de genes humanos que las 
medidas negativas propuestas por los eugenistas de las generaciones ante¬ 
riores. Es de suponer que se lograrían progresos más rápidos con el banco 
de esperma propuesto por Muller (1960), pero falta demostrar si es psico¬ 
lógicamente factible. 

Superpoblación 

Desgraciadamente, la pérdida progresiva de genes valiosos no es el 
único riesgo con que se enfrenta la especie humana. De hecho la super¬ 
población es un problema mucho más serio en el futuro inmediato. No 
hablo de aspectos materiales como el agotamiento de los recursos mine¬ 
rales y del suelo y la creciente dificultad de alimentar a 6 000, 8 000 o 
10 000 millones de personas. La tecnología humana puede encontrar res¬ 
puestas para todas estas dificultades. Sin embargo, no entiendo cómo pue¬ 
dan prosperar las mejores cosas en el hombre, su vida espiritual, su dis- 
íiute de la belleza de la naturaleza y todo lo que le distingue del animal 
si “ha de permanecer en su habitación”, como ha señalado un escritor 
al tí atar de este tema. Me parece que mucho antes de haberse alcanzado 
este punto, la lucha y preocupación del hombre con problemas sociales, 
económicos y técnicos habría sido tan grande y los subproductos perni¬ 
ciosos de las ciudades superpobladas tan perjudiciales que restaría poca 
ocasión para cultivar los atributos más elevados del hombre y más esne- 
cíficamente humanos. Ni tampoco veo dónde la selección natural podría 
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entrar en el cuadro para sostener esta tendencia. El hombre puede con¬ 
tinuar prosperando físicamente en estas circunstancias, ¿pero estaría aún 
de un modo u otro cerca del ideal de hombre? Esperemos que los as¬ 
pectos biológicos de la evolución del hombre se tengan debidamente en 
consideración por aquellos a quienes se confíe la tarea de planear el 
futuro de la humanidad. 


I 


•u. 


ESPECIES ANIMALES 





VOCABULARIO 



Acervo de nenes (C.ene pool). La totalidad de los «enes de una población dada, que 
existen en un momento dado. 

Acrocént ricos, cromosomas. Cromosomas con el centrómetro en los extremos o ocrea 
de ellos; cromosomas de forma bacilar. 

Adimensional, especie. Concepto de especie caracterizado por la falta de cruzamiento 
entre dos demos coexisten tes, sin complicarlo con las dimensiones de espacio 
y tiempo. 

ADN. Ácido desoxirribonucleieo. 


Aislamiento geográfico. La separación de un acervo de genes por barreras geográficas; 
el impedimento de intercambio de genes entre una población y otras mediante 


barreras geográficas. 

Aislamiento mecánico. Aislamiento en la reproducción, que se debe a incompatibilidad 
mecánica de las estructuras genitales del macho y de la hembra. 

Aislamiento, mecanismos de. Propiedades de los individuos que impiden el cruzamiento 
de individuos (pie pertenecen a poblaciones diferentes. 


Alele. Cualquiera de las expresiones posibles (estados) de un gene (locus). 

Alométrico , crecimiento. Crecimiento en el que la velocidad de crecimiento do una 
parte del organismo es diferente de la de otra parte o de la del cuerpo como un 


todo. 


Alopátridu, hibridación. La hibridación de dos poblaciones o especies alopátridas en 
una zona de contacto. 

con dos lotes do cromosomas desiguales, habitualmente debido a la hibridación de 
dos especias. 

Alopátridas. Poblaciones o especies que ocupan ámbitos geográficos (pie se excluyen 
mutuamente (pero habitualmcntc adyacentes). 

Alojjfíliailüidia. Poliploide (pie se origina duplicando los cromosomas de un cigoto' 
Awulromo. Peces que emigran del mar y remontan las aguas dulces a fin de desovar, 
como el salmón. 


A na génesis. Evolución progresiva (“ascendente”). 

Anfiploide. Alopoliploide. 

Arrenotiujuia. Partcnogcncsis haplodiploide de la que resultan machos a partir de óvulos 
sin fecundar y, por consiguiente, haploides. 

Autopoliploidia. Poliploide originado por la duplicación de un lote de cromosomas. 
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Barrera geográfica. Todo terreno que impide el flujo de genes entre poblaciones. 

Batcsiano, mimetismo. Mimetismo (imitación) de una especie do mal sabor o perjudicial 
pura el animal de presa por especies comestibles no emparentadas. 

diiota. El conjunto de la fauna y de la flora. 

Biotipo . Grupo de individuos genéticamente idénticos. 

Canalización. La propiedad de las rutas de desarrollo de conseguir un fenotipo patrón 
a pesar de los trastornos genéticos o ambientales. 

Canal izad ora, selección. La selección de genes que estabilizarían las rutas de des¬ 
arrollo, haciendo al fenotipo menos vulnerable al efecto de trastornos ambientales 
o genéticos. 

Carga, aumento de (lnput load). Carga de aleles inferiores en un acervo de genes, 
causada por mutación o inmigración. 

Carga sustitucional . El precio, para una población, de reemplazar un alele por otro 
en el curso del cambio evolutivo. 

Cariotipo. El complemento cromosómico. 

Categoría superior. Categoría taxonómica de rango superior al de especie: género, 
familia, orden, etc. 

Categoría taxonómica. Uno de los niveles de jerarquía a los que se adscribe un taxon, 
como subespecie, especie, género, etc. 

Cenoespecies . Todas las ccoespccics relacionadas de modo que puedan intercambiar 
genes hasta un cierto grado mediante hibridación. 

Centrómero. Región especial del cromosoma por donde se adhiere al huso. 

Centros de diversificación. Arcas geográficas con el máximo número de estirpes cul¬ 
tivadas diferentes. 

Ciclomorfosis. Cambio cíclico, estacional, de forma, en una serie de poblaciones idén¬ 
ticas genéticamente, como en cladóceros y rotíferos. 

Gigote . Huevo fecundado. La célula (individuo) que resulta de la fecundación de 
un óvulo. 

Círculo de formas. Término de Kleinschmidt (Formcnkreis) que designa un conjunto 
de especies y subespecics (alopátridas) geográficamente representativas. 

Cistrón. Cene funcional; la totalidad de sedes de locus de genes que conjuntamente 
reguhin una función unitaria (por ejemplo, la formación de una enzima) (como 
se muestra por la acomplementariedad y el efecto eis-trans de una serie de mu- 
tan tes recesivos). 

Citoplásmico (factor). Factor genético del citoplasma. 

Cladogcnesis. Evolución ramificada. 

Climáticas, reglas. Reglas que describen las regularidades en variación geográfica corre- 
• 

lacionadas con gradientes climáticos. 

Clona. Todos los individuos producidos por reproducción asexual procedentes de un 
único individuo producido sexualmente. 

Compensación de dosificación. Efecto producido por genes modificadores que com¬ 
pensan la diferencia entre la dosificación de los genes ligados al sexo principales 
presentes en el macho y la hembra. 

Concepto biológico de especie. Concepto de la categoría de especie basado en el 
aislamiento reproductivo de las poblaciones constituyentes a partir de otras es¬ 
pecies. 
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Concurrencia. La busca simultánea de un recurso esencial del medio del que haya 
una provisión limitada. 

Condicionamiento. El proceso de adquisición, por un animal, de la capacidad de res¬ 
ponder a un estímulo dado, con la reacción adecuada para otro estímulo, cuando 
los dos estímulos se aplican simultáneamente cierto número de veces. 

Cyr.mx£bz¿.?r. geni?. Orr.-* rr:- hi'ie el ¿t'-vie Liv.i ull mtz de 

desarrollo diferente. 

Corrimiento genética. Cambios en las frecuencias de genes de poblaciones que no .se 
deben a selección, mutación ni inmigración. 

Cromosomas salivales. Cromosomas gigantes (con pautas sumamente específicas de 
bandas oscuras y claras) que se encuentran en las glándulas salivales de ciertos 
tipos de dípteros (moscas, mosquitos, mosca de agua, etc.). 

Cronoclino. Gradiente de carácter en la dimensión del tiempo. 

De Vricsianismo. Hipótesis de la que la evolución en general y la cspeciación en par¬ 
ticular son resultado de mutaciones bruscas (saltos). 

Demo. Población local como se define en el Capítulo VII, página 151. 

Depresión por consanguinidad (Inbreeding depression). Disminución de viabilidad 
causaba por una creciente homocigosidad resultante de generar dentro de una po¬ 
blación. 

Diaiwusa. Interrupción temporal del crecimiento de los embriones o larvas de insectos, 
habitualmcntc durante la hibernación o cstivación. 

Dioico. Cuando el macho y l.i hembra poseen órganos reproductores segregados en 
individuos distintos. 

Diploide. Que posee un lote doble de cromosomas, como es típico en los animales de 
la mayoría de los individuos procedentes de un huevo fecundado. 

Disruptiva, selección. Selección en favor de extremos fenotípicos en una población 
(hasta que se consigue una discontinuidad). 

Divergencia de carácter. Nombre dado por Darwin a las diferencias que se desarrollan 
en dos (o más) especies emparentadas en su ámbito compartido, debido a los efec¬ 
tos selectivos de la concurrencia. 

Dominante. Se dice de un alele que determina el aspecto fenotípico del heterocigote. 

Ecoesvccics. Grupo de poblaciones relacionadas de modo que son capaces de intercam¬ 
biar genes libremente sin pérdida de fertilidad o vigor de la descendencia 
(Turcsson). 

Ecofenotipo. Modificación no genética del fenotipo como respuesta a una condición 
ambiental. 

Ecogcog ráf i cas , reglas. La formulación de regularidades cu la variación geográfica (de 
tamaño, pigmentación, etc.) correlacionadas con condiciones ambientales. 

Ecológica, raza. Raza local que debe sus atributos más notorios al efecto selectivo 
de un medio específico (véase ecotipo). 

Ecotipo. Raza local que debe sus caracteres más notorios a efectos selectivos de me¬ 
dios locales (véase Ecológica, raza). 

Ectctermo. Que posee una temperatura corporal determinada por la temperatura del 
ambiente; poiquilotexmo. 


678 


ESPECIES ANIMALES Y EVOLUCIÓN 


Edáfica, raza. Raza afectada por las propiedades del sustrato (suelo) más que por 
otros factores ambientales. 

Efecto de posición. La diferencia en la expresión fenotípica de un gene causada por 
un cambio en su relación espacial respecto a otras genes del cromosoma. 

Eidos. Cada uno de los tipos fijos (ideas) que Platón concebía que subyacían en 
la aparente variabilidad de los fenómenos. 

Entrecruzamiento (Crossing over). Intercambio durante la meiosis de segmentos corres¬ 
pondiente* entru cromosomas homólogos. 

Epigámico. Que sirve para atraer o estimular individuos del sexo opuesto durante 
el galanteo. • s *.i 

Epigenético. De desarrollo; se refiere a la interacción de factores genéticos durante el 
proceso de desarrollo. 

Epigcnotipo. Sistema de desarrollo total; la totalidad de interacciones entre genes 
que se traducen en el fenotipo. 

Equilibrada , carga. La que disminuye la adaptación general de una población a causa 
de la segregación de genotipos inferiores cuyos genes componentes se mantienen en 
la población, debido a que contribuyen a la adaptación en diferentes combinaciones 
(por ejemplo, como heterocigotes). 

Equilibrado , polimorfismo. Polimorfismo mantenido por una superioridad selectiva de 
los heterocigotes sobre el mismo tipo de homocigotes. 

Equilibrio interno. Las interacciones epistáticas armoniosas de genes en diferentes 
loci. 

Especiación. La adquisición de aislamiento reproductivo por una población o grupos 
do poblaciones; la multiplicación de las especies. 

Especiación geográfica. Adquisición de mecanismos de aislamiento por una población 
durante un período de aislamiento geográfico. , 

Especiación instantánea. Producción de un solo individuo que esté aislado en la repro¬ 
ducción de la especie a la que pertenecen los padres y que sea reproductiva y 
ecológicamente capaz de establecer una población de nueva especie. 

Especiación semigeográfica. El desdoblamiento de una especie a lo largo de líneas de 
intergradación secundaria o a lo largo de líneas de un fuerte contraste ecológico. 

Especiación simpátrida. Especiación sin aislamiento geográfico; la adquisición de me¬ 
canismos de aislamiento dentro de un demo. 

Especie monotípica. Especie que contiene una sola subespecie (la denominada). 

Estímulos superóptimos. Estímulos sensoriales a los que un animal responde más fuer¬ 
temente que a los estímulos naturales para los que se seleccionó la respuesta. 

Etológicas, barreras. Mecanismos de aislamiento causados por incompatibilidades de 
conducta de parejas potenciales. 

Etológico. De conducta, en particular refiriéndose a los elementos de conducta espe- 
cíficós de especie, que determinan en gran parte genéticamente el fenotipo. 

Eurioico. Con un amplio margen de selección de habitat. 

Evolutiva, novedad. Estructura recientemente adquirida u otra propiedad que permita 
cumplir una nueva función. 

Exclusión , principio de. El principio que asevera que dos especies no pueden coexistir 
en la misma localidad, si poseen idénticas exigencias ecológicas. 


Factor controlador. Con referencia a la concurrencia, todo factor cuyo efecto se haga 
más grave al aumentar la densidad de población. 
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Fago. Virus bacteriano. 

Falciforme , anemia de célula. Anemia debida a una mutación de hemoglobina que se 
encuentra principalmente en regiones tropicales y que es letal en homocigosis. 

Fecundidad. Potencial reproductivo medido por la cantidad de gametos producidos, en 
particular óvulos. 

Fenocopia. Modificación del fenotipo (debido a condiciones ambientales especiales) que 
se asemeja a un cambio del fenotipo causado por mutación. 

Fenodesviantcs. Fenotipos que se desvían de la población (o especie) media (o nomjal) 
debido a combinaciones de genes especiales, por ejemplo una homocigosidad ex¬ 
trema. 

Fenotipo. La totalidad de características de un individuo (su aspecto) como resultado 
de la interacción entre genotipo y medio. 

Fertilidad. Potencial reproductivo medido por la cantidad o porcentaje de huevos 
desarrollados y de parejas fértiles. 

Fijación al auir. La pérdida de un alele (y la fijación de otro alele) en una población 
debido a accidentes de desmuestre. 

Filo¡tatrismo. El impulso (tendencia) de un individuo a volver a (o a permanecer) en 
su región de origen (lugar de nacimiento u otra localidad adoptada). 

Flujo de genes. Intercambio de factores genéticos entre poblaciones, debido a la dis¬ 
persión de gametos o cigotos. 

Fusión céntrica. La fusión de dos cromosomas acrocéntricos (bacilares) en un solo cro¬ 
mosoma metacéntrico (V) por translocación y pérdida de un centrómcro. 

Fusionada, herencia. La fusión completa de los factores genéticos del padre y de la 
inadre en la descendencia. 


Gemelas , especies (Sihliug speeics). Poblaciones morfológicamente similares o idénticas, 
pero aisladas en la reproducción. 

Generación espontánea. El origen brusco, espontáneo de organismos a partir de materia 
inerte; actualmente desacreditada. 

Genotipo. La totalidad de los factores genéticos que forman la constitución genética 
de un individuo. 

Geoffmismo. La opinión de que existe una respuesta adaptativa del genotipo a las 
exigencias del medio; inducción ambiental de cambios genéticos apropiados; habi- 
tualmentc (aunque no de modo estrictamente correcto) se incluye en el lamarckLsmo. 

Ginogénesis. Desarrollo partenogenético del óvulo, después de que su membrana ha 
sido atravesada por un gameto masculino. 

Gloger , regla de. “Las razas, en regiones calientes y húmedas, están más pigmentadas 
que lqs que se encuentran en regiones frías y secas.” 

Gonocorismo. La posesión de gónadas de un solo sexo (sea masculino o femenino) en 
un individuo. 

Gonocorista. Se dice de los individuos que poseen únicamente gónadas funcionales de 

un sexo; poblaciones de reproducción compuestas de individuos masculinos y fe¬ 
meninos. 

Grado. Un grupo de animales similares en nivel de organización; un nivel de pro¬ 
greso anagenético. 

Grupo de especies. Grupo de especies íntimamente relacionadas habitualmente con 
ámbitos parcialmente superpuestos. 
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Habitat , selección de. La capacidad de un individuo que se dispersa de seleccionar 
un habitat apropiado (específico de especie). 

líaploide. Que posee un solo lote de cromosomas; los gametos suelen ser haploides. 

llardtj-Weinberg, fórmula de. La aseveración en términos matemáticos (págs. 181-182) de 
que la frecuencia de genes en una población permanece constante en ausencia de 
selección, de apareamiento no fortuito y de accidentes de desmuestre. 

Heredabilidad. El componente genético de la variabilidad fenotípica. 

Herencia particulada. Teoría de Mendel de que los factores genéticos recibidos de la 
madre y padre no se unen o fusionan, sino que conservan su integridad de gene¬ 
ración en generación. 

Hermafroditismo. La existencia de gónadas de ambos sexos en un solo individuo. 

Heterocigote. Individuo con factores genéticos diferentes (aleles) en loci homólogos de 
los dos cromosomas paternales. 

llctcrocromático. De secciones cromosómicas: se tiñen de modo distinto que las por¬ 
ciones principales de los cromosomas. 

lleterogamia . La conjugación de individuos desiguales; la preferencia de un individuo 
para conjugarse con un individuo de fenotipo o genotipo distinto (opuesto a la 
mogamia). 

llcterosis. Superioridad selectiva de los heterocigotes. 

Hctcrostilia. Poliforfismo de flores en las que estilos y estambres son de dos (o más) 
longitudes desiguales; sistema que asegura la fecundación cruzada. 

Hibridación. Cruzamiento de individuos pertenecientes a dos poblaciones naturales 
desiguales. 

llolometabólico. Se dice de un insecto que experimenta una metamorfosis completa 
entre las fases de larva y adulto. 

Homeostasis de desarrollo. La capacidad de las rutas de desarrollo de producir un 
fenotipo normal, a pesar de trastornos de desarrollo o ambientales. 

Homeostasis genética. La propiedad de la población de equilibrar su composición 
genética y de resistir cambios bruscos. 

Homeótico, imitante. Se dice, en insectos, del cambio mutacional, en una serie de es¬ 
tructuras, de una ellas a la forma de otra estructura de )a serie, como ala en 
haltera, arista en pata, ala en pata, etc. 

Homocigote. Individuo con factores genéticos (aleles) idénticos en los loci homólogos 
(correspondientes) de los dos cromosomas paternales. 

Homogamia. La preferencia de un individuo para aparearse con otro de fenotipo o 
genotipo similar. 

Jíomostilo. Sistema de flores en que los estilos y estambres tienen igual longitud. 

Insula (Isolate). Población o grupo de poblaciones separadas de otras poblaciones. 

ínsula geográfica (Geopraphic isolate). Población separada por barreras geográficas del 
cuerpo principal de la especie. 

ínsula periférica. Población aislada en o fuera de la periferia del ámbito de la especie. 

Interacción epistática. Interacción de genes no alélicos. 

Inter gradación secundaria. La intergradación o hibridación de dos poblaciones distin¬ 
tas (o grupos de poblaciones) a lo largo de una zona de contacto secundario. 

Introgresión. La incorporación de genes de una especie al acervo de genes de otra 
especie. 
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Introgresiva , hibridación. Toda hibridación que conduce a introgresión. 

Inversión. Inversión del orden lineal de los genes en un segmento de un cromosoma. 

Irrevcrsibilidad. Incapacidad de un grupo de organismos que evolucionan (o de la es¬ 
tructura de un organismo) de volver a una condición ancestral; la teoría de ¡a irre- 
versibilidad es que una estructura o adaptación dada, que se ha perdido en la evo¬ 
lución, no puede recuperar de modo exacto su condición anterior. 

Isoaleles. Aleles que procer, diferencias fenotípicas ligeras que se necesitan técnicas 
especiales para revelar su presencia. 

Isofenas. Líneas de un mapa que unen puntos de igual expresión de un carácter que 
varía clinalmente. 

Lamarchismo. La teoría, defendida por Lamarck, de que la evolución se lleva a cabo 
por voluntad o por inducción ambiental. 

Letales sintéticos. Cromosomas letales procedentes de cromosomas normalmente via¬ 
bles por rccoinbinación, como resultado de un entrc<,Tuzamicnto. 

Locus (plural loci). Lugar que ocupa un gene dado en un cromosoma. 

Luciérnagas. Coleóptero de la familia Lampyridac. 

Ludang, teorema de. La teoría de que se pueden sumar nuevos genotipos a una po¬ 
blación, cuando pueden utilizar nuevos componentes del medio (ocupar un nuevo 
subnicho), aunque sean inferiores en el nicho ancestral. 

Lujo. Vigor somático de híbridos (heterocigotes) que no contribuye a su adaptación. 
% 

Macrogénesis. El súbito origen de nuevos tipos jx>r salto. 

Meiosis. Dos divisiones celulares especiales consecutivas en las células germinales en 
desarrollo, caracterizadas por el emparejamiento y segregación de cromosomas homó¬ 
logos. Los gametos resultan con dotaciones cromosómicas reducidas, es decir, ha¬ 
ploides. 

Mclanismo industrial. Aumento de la frecuencia de individuos mclánicos (oscuros) 
(morios) en poblaciones de lepidópteros en regiones humosas. 

Mcndclismo. Herencia particulada; véase también De Vriesianismo. 

idctacéntrico. Que posee el centrómero en algún lugar a lo largo del cromosoma, pero 
no en el extremo ni cerca de él; característico de cromosomas que poseen formas 
de J o V en la metafase. 

Metamorfosis. Cambio drástico de forma durante el desarrollo, como cuando un rena¬ 
cuajo se transforma en rana, o una larva de insecto en i mago. 

Miniético, polimorfismo. Polimorfismo en el que los diversos morfos se asemejan 
a otras especies que sepan mal o dañen a un animal de presa; con frecuencia 
se limita a las hembras. 

Mirmccofilia. La utilización por otros insectos, en su mayor parte coleópteros, de hor¬ 
migueros como domicilio y fuente de alimento. 

Modificador específico. Cene que posee la función específica, y tal vez exclusiva, de 
modificar la expresión de un gene en otro locus. 

Modificadores. Genes que afectan a la expresión fenotipica de genes en otros loci. 

Morfo. Cada una oc ¿as formas genéticas (variantes individuales) que dan lugar al 
polimorfismo. 

Morfismo. Polimorfismo. 

Multifactorial. Regulado por varios loci de genes. 


— ' M 
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Mullcriano, mimetismo. Semejanza entre varias especies que sajjen mal (incomestibles) 
para un animal de presa. 

Mutación sistárnica. Mutación, postulada por R. Goldschmidt, que reorganizaría bási¬ 
camente el plasma germinal y daría origen a tipos completamente nuevos de orga¬ 
nismos. 

Mutacionismo. De Vricsianismo. 

Ncodarwinisrno. Teoría de Weismann de la evolución; a veces toda teoría evolutiva 
moderna basada en la selección natural. 

Xcontología. El estudio de los organismos recientes: antinomia de paleontología. 

Xcotema. Eliminación de metamorfosis hacia la fase adulta porque la reproducción se 
verifica en la fase larvaria o juvenil. 

.V ¡cha (ecológico). La constelación de factores ambientales a que una especie (u otro 
taxon) se adapta; la proyección hacia el exterior de las necesidades de un orga¬ 
nismo, su modo específico de utilizar su medio. 

Niveles ile integración. Niveles de complejidad de estructuras, pautas o asociaciones 

en las que surgen nuevas propiedades, que no podrían haberse predicho de las pro¬ 
piedades de las partes componentes. 

No disyunción. Incapacidad de separación de cromosomas emparejados en la meiosis 
con el paso consiguiente al mismo polo del huso, lo (pie se traduce en un número 
desigual de cromosomas en las células hijas. 

Oligófago. Que se alimentan de pocas especies de plantas. 

Oligogénico. Se dice de un carácter determinado por pocos genes. 

Oligoléctico. Se dice de las abejas que recogen el polen de sólo contados tipos de 
llores. 

Ontogénica. Relativo al desarrollo del individuo en particular a la embriogénesis. 

Ordenaciones de genes. Secuencias alternativas de genes sobre cromosomas, debido a 
inversión, translocación o a otros cambios cromosómicos. 

Organización , efecto de. Interacción entre loci adyacentes debida a los mismos carac¬ 
teres de organización de los cromosomas. 

Ortogénesis. Evolución de lineas filáticas siguiendo una ruta rectilínea predeterminada 
cuya dirección no se ha determinado por selección natural. 

Panmixta. Se dice de una población que se reproduce por conjugaciones al azar, cuyo 
conjunto o especie forma un solo domo. 

Paracéniñeas, inversiones. Inversión que no incluye el centrómero. 

Partcnogéncsis. El desarrollo de huevos sin fecundación. 

Penetrando (pcnctrancc). La frecuencia con que un gene (dominante homocigote) se 
manifiesta en el fenotipo; la mayoría de los genes poseen un 10015 de penetrancia. 

Pensamiento tipológico. Concepto en el que se desecha la variación y los miembros 
de una población se consideran réplicas del "tipo’’, del ciclos platónico. 

Pericéntricas , inversiones. Inversión que incluye el centrómero. 

Plasma genes. Factores genéticos localizados en el citoplasma (fuera del núcleo). 

Pleiotropía. La capacidad de un gene de afectar a varios caracteres, es decir, a varios 
aspectos del fenotipo. 
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Pleú'oce,,,,. refuten el Areas favorables al s„r Ioi bordes del Web donde 
las especies y poblar-lonas sobrevivieron a periodos do glaciación. 

I,,. 7™"° V* » wfa. oí número do lotos de cromosomas, 

■ ££>■ snssr “ 8ui ° de —* ■ » i» 

sin ni " eta —- - - -- — 

^" ud, “ ,¡pos de ^ ** » 

- una - 

piTnrr G T que ' jun ‘° 00,1 ° ,r0S varios 0 muchos > «guian un carácter. 

" “ I* , i T 1Sl0,K1 '! s,muIlinea en una Población, de varios fenotipos discon- 

se m-,v°r ’T mu *' c,a ? eate ' cuya frecuencia . incluso la del tipo más raro, 

■ a mayor que la que puede mantenerse por mutación recurrente. 

P,, 'T r/ “. , Que existo durante el periodo en que „„ alele 

MiptoWie Condición en la que el número de lotes de cromosomas en el núcleo es 
un múltiplo (mayor de dos) del número haploidc. 

! UcC de T c " ,csor¡ ° 1“« “»“«• dos o más categorías inmediatamente 
subordinadas; por ejemplo, una especie con varias subcspccies. 

uhyca, suhespecic. -Subespecie compuesta de poblaciones muy distantes, pero fono- 
típicamente idénticas. 

¡■redamación. Luposcsión de las propiedades necesarias para permitir un desplaza- 
miento al interior de un nuevo nidio o habitat. Una estructura está preadoptada, 
m Puede asumir una función nueva sin interferencia con la función original. 
rehmmsmu La creencia de que el huevo (esperma o cigote) contiene un adulto 
preformado en miniatura para ser “desplegado” durante el desarrollo 
Presión neitUca (Mete,tic drice). Fuerza capaz de alterar la mecánica de la división 

celular mc.ot.ca, de modo que los dos tipos de gametos producidos por un hetc- 
rocigote no se produzcan con la misma frecuencia. 

Principio dej ^ fundador. Principio que dice que los fundadores de una nueva colonia 

(o población) solo contienen una pequeña fracción de la variación genética total 
de J.i población (o especie) paternal. 

Principio de Cause . Principio de exclusión. 

P roca Tinta. Microorganismos (virus, bacterias, algas azulado verdosas) que carecen de 
núcleos bien definidos y de meiosis. 

GenCS SÍtuad r ° s ei * lod ad >' ace »tes que reaccionan fisiológicamente de mu¬ 
chos modos como s, fueran aleles, y entre los que el entrecruzamiento es muy 

Pseudogamia. Cinogénesis. 

Pseudopohphidia. Relación numérica de lotes de cromosomas en grupos de especie* 
relacionadas, que conduce a su interpretación errónea como poliptotes. 

QUÍfíSm ;- C — ñ ^ f ° rma d ° X CauSado Ia «Ptura, intercambio y fusión 
mctlicat SegmentOS eqUÍValenleS d ° Cr ° máüdes («" la división celular 
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Radiación adaptatioa. Divergencia evolutiva de los miembros de una sola línea filática 

en una serie de nichos o zonas adaptativas bastante distintas. 

Rassenkreis. Expresión alemana que significa especie politípica; no “un círculo de 

razas”. 

Razas de sustrato. Raza local seleccionada para que su color concuerde con el del 
sustrato; por ejemplo, una raza negra sobre una corriente de lava. 

Recesividad. La incapacidad de un gene de manifestar su presencia en el fenotipo 
del heterocigote. 

Reconocimiento de la especie. Intercambios de estímulos y respuesta apropiados (espe¬ 
cíficos de especie) entre individuos de una especie (particularmente durante el 

galanteo). 

Reduccionisrno. La creencia errónea de que fenómenos complejos puedan explicarse 
por completo reduciéndolos a las partes componentes minimas posibles y explican- 
do éstas. 

Respuesta correlacionada . Cambio del fenotipo que se produce como consecuencia in¬ 
cidental de selección para un carácter al parecer independiente, como la esterili¬ 
dad que resulta de la selección en favor del numero alto de corditas. 


Salto. Cambio por un salto que salva una discontinuidad. 

Selección estabilizador a. La eliminación por selección de todos los fenotipos que se 
desvían demasiado del tipo medio de la población y, por consiguiente, también de 
los genes que producen tales fenotipos desviados. 

Selección normalizados. La eliminación por selección de todos los genes que pro¬ 
ducen desviaciones del fenotipo normal (promedio) de una población. 

Semiespecie. Las especies componentes de una superespecie (Mayr); asimismo, las po¬ 
blaciones que han adquirido algunos atributos de especie, pero no todos; casos li¬ 
mítrofes entre especie y subespecie. 

Simpátridas. Dos o más poblaciones que conviven en la misma región; con más pre¬ 
cisión, se dice, respecto a otra, de una población que se mantiene en condición de 

reproducción, dentro del ámbito que recorren los individuos de la otra. 

Subcspecie. Conjunto de poblaciones locales de una especie que habitan una subdi¬ 
visión geográfica del ámbito de la especie y que difieren taxonómicamente de otras 


poblaciones de la especie. 

Supcrespccic. Grupo monofilético de especies, total o esencialmente alopátridas, que 
' son demasiado distintas para incluirse en una sola especie. 

Si ¿pergeñe. Segmento de cromosoma que está protegido contra entrecruzamientos y que 

se transmite como un solo gene. 


Superposición circular. Fenómeno en el que una cadena de poblaciones contiguas e in- 
• tergraduales se encorva hacia atrás hasta que los eslabones terminales se superpo¬ 
nen y se comportan recíprocamente como especies verdaderas (no se cruzan). 

Supradominancia (Overdominance). Superioridad del heterocigote sobre ambo.*, tipos 


de homocigotes. 

Supresor , gene (Switch gene). Cene que suprime la expresión fenotípica de un gene 


de otro locus. 


Taxon (pl. taxa). Grupo de organismos reconocidos como unidad formal en un nivel 
cualquiera de clasificación jerárquica; por ejemplo, osos polares, osos, carnívoros, 
mamíferos y cordados constituyen taxa. 
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Telitoquia. Partenogénesis de un tipo en el que las hembras dan lugar a descendientes 
hembras sin fecundación. 

Telómero. Material postulado en el extremo de un cromosoma que posee ciertas pro¬ 
piedades que no se encuentran en el resto del cromosoma. 


Teoría sintética. Teoría evolutiva corriente que es una síntesis de los mejores compo¬ 
nentes de muchas teorías previamente propuestas, con la mutación y la selección 
como elementos básicos. 


7 erritorio. Arca defendida por un animal contra otros miembros de su especie (y oca¬ 
sionalmente contra los de otras especies). 

Tctraploide. Poliploide con cuatro lotes haploides do cromosomas, normalmente re¬ 
sultado de doblar el número de cromosomas diploides. 

Transiocación . El desplazamiento de un segmento de un cromosoma a otro cromosoma. 


Variación geográfica. Las diferencias entre poblaciones de una misma especie segrega¬ 
das espacialmente; diferencias de población en el espacio. 

Variación mcrística. Variación de caracteres que pueden contarse, como el número 
de vértebras, escamas, radios de aletas, etc. 

Varianza aditiva. La que se debe al valor medio de los diferentes genes. 

Variedad. Término ambiguo de la taxonomía clásica (linneana) para un grupo hetero¬ 
géneo de fenómenos que incluyen variaciones no genéticas del fenotipo, moiíos, 
crías domésticas y razas geográficas. 
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Castlc, W. E., 280 
Categorías, 606 
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— evolución, 040 

— genética de, 123 

— papel evolutivo de la, 014 

— variación geográfica, 500 
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— depresión por, 239, 540 

— en el hombre, 005 
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Chiloeorus, 550 
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Dendroica, 85, 90. 133, 316 
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— lrucopharus, 401 
lutwigü, 39 
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— pal lid i tennis, 505 

— polimorfismo, 236, 200 

— polimorfismo cromosómico, 402, 545 
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— robusta, 393, 404 
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Ecológicas, razas, 368, 407 
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— en reptiles y anfibios, 339 
Ecológico, mosaicismo, 259 
Ecológicos, desplazamientos, 394, 547 
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ones. 289 “Z Z 
Equinoidcos, .573 
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Ergene, S„ 159, 262 
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Entrónenla, 92 
Escarabajos, 59 
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Eslabones perdidos, 449, 606. 624, 635- 
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Espeeiadón, 437-492 
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— cromosómica, 545 
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— geográfica, 493 
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— modas, 439 

— modelos, 438 
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— unidad de, 503 
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caracteres morfológicos, 47 
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— significado adaptativo, 75 
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Estirpe resistente, 208 

Estructura de especies, 395, 530, 533-537 

Estructuras nuevas, 611 

Estudios comparativos, 26 
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— discontinuidad, 170 
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F ormenkreis, 352 
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Gamáridos, 477 
Gammams, 62, 98 
Ganado, 541 
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Gasterosteos, 94, 389 
Ganso, principio de, 83 
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— en drosophda, 49 
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— raros, 266 
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Giller, D. R., 88. 102 
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Gregor, ]. W., 366 
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Gr>llus, 59, 67, 114, 488 
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— genes de, 168 
Grupos de especie, 512 

Gulick, I. T., 219, 314, 324, 497, 570 
Gustafsson, A., 189, 267 
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Habitat, aislamiento, 107 

— exclusión, 97 

— preferencia, 482 

— trastorno de, 143 

— variación, 156 

— variación geográfica, 503 

— utilización, 427 
flabrobracon, 115 
Hacloni, E., 233 
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Hairston, N. G., 43, 63, 95 
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Herencia fusionada, 2S0 

— particulada, 181 
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Ilesperoicucns, 139 
Uessian, mosca de, 471 
Heterocigosidad, 293 

— selectiva, 263 
Heterocigote, 233 

— efecto de puente, 490 

— múltiple, 272 
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